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ABSTRACT
The  h y p o x i a  t o l e r a n c e  ( L C - 5 0 )  o f  T h a i s  h a e m a s t o m a  was I n v e r s e l y  
r e l a t e d  t o  a c c l i m a t i o n  t e m p e r a t u r e  b u t  was n o t  r e l a t e d  t o  a c c l i m a t i o n  
s a l i n i t y  b e t w e e n  10 a n d  30°C  a n d  10 a n d  3 0 ° / o o S .  T.  h a e m a s t o m a  i s  
m o d e r a t e l y  t o l e r a n t  t o  a n o x i a ,  t h e  LT-50 ( t i m e  t o  50% m o r t a l i t y )  b e i n g  
12 -22  d a y s .  O x y r e g u l a t o r y  a b i l i t y  v a r i e s  f rom  p o o r  t o  good ,  and v a r i e s  
i n v e r s e l y  w i t h  t e m p e r a t u r e .  The oxygen  c o n s u m p t io n  r a t e  was l o w e r  a f t e r  
28 d a y s  e x p o s u r e  t o  h y p o x i c  c o n d i t i o n s  t h a n  a t  f u l l  oxygen  s a t u r a t i o n  a t  
a l l  s a l i n i t i e s  a t  20  a n d  3 0 ° c .  O x y g e n  c o n s u m p t i o n  was  l o w  a t  10°C 
r e g a r d l e s s  o f  a m b i e n t  PO2* O x y r e g u l a t o r y  a b i l i t y  i n  T.  h a e m a s t o m a  d i d  
n o t  show a c c l i m a t i o n  a f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  53 mm 0 £  a t  3 0 °  a n d  
3 0 ° / o o S .  L i k e w i s e ,  n o  I n d u c t i o n  o f  t h e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  p y r u v a t e  
o x i d o r e d u c t a s e  enzymes i n  f o o t  t i s s u e  o c c u r r e d  a f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  
10 ,  3 3 ,  a n d  67% o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n .  The  r a t i o  o f  m ean  a c t i v i t i e s  o f  
a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e : l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e : s t r o m b i n e  
d e h y d r o g e n a s e : o c t o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  w as  3 . 8 : 1 . 2 : 1 . 0 : 0 .  A l a n o p i n e  
d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  n e a r l y  d o u b l e d  on t h e  f i r s t  day b u t  had r e t u r n e d  
t o  t h e  c o n t r o l  l e v e l  by  d a y  2 , a n d  n o  c h a n g e  o c c u r r e d  i n  s t r o m b l n e  
d e h y d r o g e n a s e  and l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  o v e r  6 d a y s  e x p o s u r e  t o  
a n o x i a .  The  t o t a l  c o n c e n t r a t i o n  o f  c e l l u l a r  a d e n y l a t e s  r e m a i n e d  
c o n s t a n t ,  b u t  t h e  a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e ,  
( [ATPl+.5[ADP]/([ATP]+[ADP] + [AMP]) ,  w a s  r e d u c e d  a t  l o w  P02~s * A r g i n i n e  
p h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  l o w e r  i n  s n a i l s  e x p o s e d  t o  10 a n d  33% 
o x y g e n  s a t u r a t i o n  t h a n  i n  t h o s e  a t  67 a n d  100% o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n .  
E ne rg y  c h a r g e  d e c l i n e d  f rom  0.79 t o  0 .58 a f t e r  one day  o f  a n o x i a  a t  30°C 
and  3 0 ° /o o S  w h i l e  t h e  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n  d e c l i n e d  by 95%. 
T h e re  was no f u r t h e r  d e c r e a s e  i n  e i t h e r  v a r i a b l e  w i t h  l o n g e r  e x p o s u r e  t o  
a n o x i a .  H y p o x i a  t o l e r a n c e  o f  T. h a e m a s t o m a  i s  d u e  t o  a  r e d u c t i o n  i n
vi
m e t a b o l i c  d e m a n d ,  e s p e c i a l l y  a t  l o w  t e m p e r a t u r e ,  w i t h  ATP p r o d u c t i o n  
m a i n t a i n e d  a t  t h e  e x p e n s e  o f  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  w h i l e  m e t a b o l i s m  
s w i t c h e s  t o  a n a e r o b i c  p a th w a y s .  The o p i n e  pa thway  i s  p r o b a b l y  o n l y  used  
a s  a  t r a n s i t i o n a l  mode b e f o r e  u s e  o f  l o n g - t e r m  a n a e r o b i c  p a t h w a y s  i s  
i n i t i a t e d .
vii
INTRODUCTION
T h e  p r i m a r y  mode o f  m e t a b o l i s m  o f  m o s t  m e t a z o a n s  i s  a e r o b i c ,  y e t  
many m a r i n e  i n v e r t e b r a t e s  h a v e  b e e n  r e c o g n i z e d  a s  h a v i n g  a  s u b s t a n t i a l  
c a p a c i t y  f o r  a n a e r o b i c  m e t a b o l i s m  d u r i n g  e x p o s u r e  t o  h y p o x i a  (de Zwaan 
and  Wijsman,  1976;  L i v i n g s t o n e ,  1982) . T h e r e  h a v e  b e e n  s e v e r a l  r e c o r d e d  
i n s t a n c e s  o f  h y p o x i c  o r  a n o x i c  c o n d i t i o n s  d e v e l o p i n g  I n  t h e  A t l a n t i c  
O c e a n  o f f  New J e r s e y  ( G a r l o ,  et_ a l . ,  1 9 7 9 ) ,  i n  t h e  C h e s a p e a k e  Bay 
( O f f i c e r ,  e t  a l . ,  1984;  S e l i g e r ,  e t  a l . , 1984)  and  i n  t h e  G u l f  o f  Mexico 
( H a r p e r  e t  a l . ,  1 9 8 1 ;  T u r n e r  a n d  A l l e n ,  1 9 8 2 ) .  A l t h o u g h  m o s t  o f  t h e s e  
r e c o r d e d  h y p o x i c  e v e n t s  h a v e  b e e n  o f f s h o r e ,  r e c u r r e n t  h y p o x i c  e p i s o d e s  
h a v e  been  documented  i n  t h e  i n s h o r e  bays  a nd  e s t u a r i e s  o f  t h e  n o r t h e r n  
G u l f  o f  Mexico b e tw e e n  Texas  and  Alabama ( R a b a l a i s ,  et_ a l . , 1985) .
A l t h o u g h  many s p e c i e s  o f  b e n t h i c  m a r i n e  m o l l u s c s  a r e  e x t r e m e l y  
r e s i s t a n t  t o  a n o x i a ,  w i t h  L T - 5 0 ' s  ( t i m e  t o  50% m o r t a l i t y )  o f  u p  t o  35 
d a y s  ( T h e e d e ,  et_ a l . ,  1 9 6 9 ) ,  f e w  s p e c i e s  c a n  s u r v i v e  i n d e f i n i t e l y  
w i t h o u t  o x y g e n .  D u r i n g  a  t h r e e  m o n t h  h y p o x i c  e p i s o d e  (<2  ppm, o r  23 mm 
o f  o x y g e n )  o f f  t h e  T e x a s  c o a s t ,  m a c r o b e n t h i c  s p e c i e s  d i v e r s i t y  a n d  
p o p u l a t i o n  d e n s i t y  d e c l i n e d  p r e c i p i t o u s l y ,  a l t h o u g h  p o p u l a t i o n s  o f  t h e  
b i v a l v e  Abra a e q u a l i s  a p p e a r e d  t o  be l i t t l e  e f f e c t e d  ( H a r p e r ,  e £  a l . ,
1 9 8 1 ) .
The  r e s p i r a t o r y  r e s p o n s e  o f  m a r i n e  m o l l u s c s  t o  d e c l i n i n g  o x y g e n  
t e n s i o n  and  h y p o x i a  h a s  r e c e i v e d  c o n s i d e r a b l e  a t t e n t i o n  o v e r  t h e  p a s t  15 
y e a r s  ( B a y n e ,  1 9 7 1 ,  1 9 7 3 ;  B a y n e  a n d  L i v i n g s t o n e ,  1 9 7 6 ;  Mangum a n d  v a n  
W i n k l e ,  1 9 7 3 ; ) .  M o s t  I n v e s t i g a t o r s  h a v e  c o n c e n t r a t e d  o n  e i t h e r  t h e  
c h a n g e s  i n  t h e  r a t e  o f  oxygen  c o n s u m p t io n  w i t h  a c u t e l y  d e c l i n i n g  PO2 o r  
o n  t h e  a n a e r o b i c  b i o c h e m i c a l  p a t h w a y s  u s e d  d u r i n g  a n o x i a  e x p o s u r e .  
A n i m a l s  h a v e  t r a d i t i o n a l l y  been  c l a s s i f i e d  a s  e i t h e r  o x y r e g u l a t o r s  i f  
t h e i r  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  r a t e  r e m a i n s  c o n s t a n t  w i t h  d e c l i n i n g  PO2 o r
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o x y c o n fo r m e r s ,  i f  t h e  oxygen c o n s um pt ion  r a t e  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  am b ien t
(Mangum a n d  v a n  W i n k l e ,  1 9 7 3 ) .  R e a l i s t i c a l l y ,  o x y r e g u l a t i o n  and  
o x y c o n f o r m i t y  ( o r  oxygen i n d e p e n d e n c e  a n d  o x y g e n  d e p e n d e n c e )  d e s c r i b e  
o p p o s i t e  ends  o f  a  sp e c t ru m .
U n l i k e  m o s t  v e r t e b r a t e s ,  l a c t a t e  i s  n o t  t h e  s o l e  e n d  p r o d u c t  o f  
a n a e r o b i o s i s  i n  m a r i n e  m o l l u s c s .  D e p e n d i n g  on  t h e  s p e c i e s  a n d  t h e  
d u r a t i o n  o f  a n o x i a ,  s u c h  v a r i e d  m o l e c u l e s  a s  a l a n i n e ,  s u c c i n a t e ,  and  
p r o p r i o n a t e  w i l l  a c c u m u l a t e  ( F i e l d s ,  1983 ;  G a d e ,  1983;  L i v i n g s t o n e ,
1982). R e c e n t l y ,  a n o t h e r  c l a s s  o f  m o l e c u l e s ,  t h e  o p i n e s ,  h a v e  begun to  
a t t r a c t  a t t e n t i o n .  These  m o l e c u l e s  a r e  formed by t h e  c o n d e n s a t i o n  o f  an 
a m i n o  a c i d  w i t h  p y r u v a t e ,  o x i d i z i n g  NADH. The  o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  
e n z y m e s  a l o n g  w i t h  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  a r e  c l a s s i f i e d  a s  p y r u v a t e  
o x i d o r e d u c t a s e s .  O c t o p i n e  d e h y d r o g e n a s e ,  w h i c h  u s e s  a r g i n i n e  a s  t h e  
amino a c i d  s u b s t r a t e ,  a l a n o p i n e  d e h y d ro g e n a s e  which  u s e s  a l a n i n e ,  and 
s t r o m b l n e  d e h y d ro g e n a s e ,  which  u s e s  g l y c i n e ,  a r e  f u n c t i o n a l l y  a n a l o g o u s  
t o  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e ,  a n d  r e s u l t  i n  t h e  same t o t a l  ATP f o r m a t i o n  
( L i v i n g s t o n e  1983) . High a c t i v i t i e s  o f  t h e s e  enzymes a r e  h a v e  been found 
i n  many s p e c i e s  ( L i v i n g s t o n e  eit a l . , 1983) .
The a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  r e p r e s e n t s  t h e  s t a t e  o f  e n e r g e t i c  
b a l a n c e  i n  t h e  c e l l .  I t ' s  v a l u e  c a n  be  t h o u g h t  o f  a s  b e i n g  r e l a t e d  t o  
t h e  b a l a n c e  b e t w e e n  e n e r g y - y i e l d i n g  a n d  e n e r g y - r e q u i r i n g  m e t a b o l i c  
p r o c e s s e s  ( A t k i n s o n ,  1 9 6 8 ) .  When t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  ATP i s  h i g h  
r e l a t i v e  t o  t h e  c o n c e n t r a t i o n s  o f  ADP and  AMP, key  enzymes i n  g l y c o l y s i s  
and t h e  Krebs  c y c l e  a r e  a l l o s t e r i c a l l y  i n h i b i t e d .  C o n v e r s e l y ,  when ATP 
c o n c e n t r a t i o n s  a r e  l o w  w i t h  t h e  r e s u l t a n t  i n c r e a s e  i n  ADP a n d  AMP 
c o n c e n t r a t i o n s ,  t h e s e  same e n z y m e s  a r e  a l l o s t e r i c a l l y  a c t i v a t e d  
( A t k i n s o n ,  1 9 6 8 ) .  I n  n o r m a l l y  m e t a b o l i z i n g  c e l l s ,  a d e n y l a t e  e n e r g y  
c h a r g e  i s  r e g u l a t e d  t o  an  a v e r a g e  v a l u e  o f  0 .85 ( I v a n o v i c i ,  1980).
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The s o u t h e r n  o y s t e r  d r i l l ,  T h a i s  h a e m a s t o m a  i s  t h e  d o m i n a n t  
s u b t i d a l  g a s t r o p o d  on  o y s t e r  r e e f s  a n d  o t h e r  h a r d  s u b s t r a t e s  i n  t h e  
n o r t h e r n  G u l f  o f  Mexico .  I t  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  l o s s e s  o f  up t o  h a l f  t h e  
y e a r l y  o y s t e r  c r o p  i n  L o u i s i a n a  ( C a k e ,  1 9 8 3 ) .  T. h a e m a s t o m a  i s  a 
r e m a r k a b l y  e u r y h a l i n e  s p e c i e s ,  t h e  a d u l t s  s u r v i v i n g  f o r  a t  l e a s t  f o u r  
w e e k s  i n  t h e  l a b  a t  5 ° / 0 oS ( G a r t o n  a n d  S t i c k l e ,  1 9 8 0 ;  H i l d r e t h  an d  
S t i c k l e ,  1980) ,  an d  m a i n t a i n s  a  p o s i t i v e  e n e r g y  b u d g e t  f rom 15 t o  30°C 
a n d  7 . 5  t o  3 5 ° / o o S  ( S t i c k l e ,  1 9 8 5 )  a l t h o u g h  i t s  l o w - s a l i n i t y  
d i s t r i b u t i o n a l  l i m i t  i n  t h e  f i e l d  i s  1 5 ° /o o S  ( S t .  Amant,  1938) .
JT. h a e m a s t o m a  i s  e x p o s e d  t o  d i u r n a l  f l u x e s  o f  d i s s o l v e d  o x y g e n ;  
f o r  e x a m p l e ,  a  t h e  d a i l y  r a n g e  f r o m  25 t o  120% o f  s a t u r a t i o n  was  
o b s e r v e d  o v e r  a  2 4 - h o u r  p e r i o d  ( S t i c k l e ,  u n p u b l i s h e d  d a t a ) .  The s n a i l  
w i l l  b u r r o w  i n t o  t h e  a z o i c  z o n e  o f  s e d i m e n t s  i n  t h e  w i n t e r ,  a n d  
i n t e r m i t t e n t l y  i n  t h e  summer. The o n l y  p r e v i o u s  r e f e r e n c e  r e g a r d i n g  t h e  
a b i l i t y  o f  T. haemas toma t o  s u r v i v e  h y p o x i a  i s  f rom a  f i s h e r i e s  r e p o r t  
t h a t  s t a t e s  t h a t  t h e  s n a i l  w i l l  " s u r v i v e ,  e x p e r i m e n t a l l y  a t  l e a s t ,  
oxygen  l e v e l s  t o o  lo w  t o  s u p p o r t  m os t  o t h e r  m a r i n e  l i f e "  ( B u t l e r ,  1954).
The  s p e c i f i c  o b j e c t i v e s  o f  t h i s  s t u d y  a r e  1)  t o  d e t e r m i n e  t h e  
h y p o x i a  t o l e r a n c e  o f  t h e  s o u t h e r n  o y s t e r  d r i l l ,  T h a i s  haemastoma o v e r  
i t s  n o r m a l  t e m p e r a t u r e  and  s a l i n i t y  r a n g e ,  2 ) t o  d e t e r m i n e  t h e  d e g r e e  o f  
r e g u l a t i o n  o f  t h e  a e r o b i c  r e s p i r a t o r y  r a t e  o f  T. haemastoma s u b j e c t e d  t o  
a c u t e l y  d e c l i n i n g  oxygen  t e n s i o n ,  and t o  d e t e r m i n e  i f  t h i s  r e s p o n s e  w i l l  
a c c l i m a t e  t o  p r o l o n g e d  h y p o x i a ,  3)  t o  d e t e r m i n e  t h e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  
p y r u v a t e  o x i d o r e d u c t a s e  e n z y m e s ,  a n d  d e t e r m i n e  i f  t h e s e  e n z y m e s  a r e  
i n d u c e d  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  c h r o n i c  h y p o x i a ,  a n d  4)  t o  d e t e r m i n e  t h e  
c h a n g e s  i n  t h e  p h o s p h o a d e n y l a t e  a n d  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  p o o l  and  
a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  a s  an  i n d i c a t o r  o f  p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n  i n  T. 
h a e m a s t o m a  e x p o s e d  t o  c h r o n i c  h y p o x i a .  T h e s e  d a t a  w i l l  s e r v e  a s  a
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s t a r t i n g  p o i n t  f o r  u n d e r s t a n d i n g  t h e  mechanisms by w h ic h  T. haemastoma 
i s  a b l e  t o  w i t h s t a n d  v a r i a t i o n  i n  o n e  o f  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  a b i o t i c  
f a c t o r s  i n  i t s  e n v i r o n m e n t ,  oxygen.
MATERIALS AND METHODS 
O y s t e r  D r i l l  C o l l e c t i o n  and M a i n t e n a n c e
T h a i s  haemastoma w e r e  c o l l e c t e d  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r  f rom  b u l k h e a d s  
and  j e t t i e s  i n  t h e  v i c i n i t y  o f  Caminada P a s s ,  Grand I s l e ,  La. The s n a i l s  
w ere  b r o u g h t  b a c k  t o  t h e  l a b  and  p l a c e d  i n  3 8 - l i t e r  g l a s s  a q u a r i a  u s i n g  
I n s t a n t  O c e a n ^ ^  a r t i f i c i a l  s e a w a t e r  a t  t h e  same  t e m p e r a t u r e  a n d  
s a l i n i t y  a s  o c c u r r e d  a t  t h e  c o l l e c t i o n  s i t e .  A q u a r i a  w e r e  h o u s e d  i n  a 
t e m p e r a t u r e - c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t a l  room u n d e r  c o n s t a n t  I l l u m i n a t i o n .  
L i v e  o y s t e r s  ( C r a s s o s t r e a  v l r g i n i c a ) o b t a i n e d  f r o m  l o c a l  s e a f o o d  
s u p p l i e r s  w ere  c o n t i n u a l l y  a v a i l a b l e  t o  t h e  s n a i l s  a s  p r e y  i t e m s .  When 
n e c e s s a r y ,  a c c l i m a t i o n  t e m p e r a t u r e s  o f  1 0 , 20 and  30°c  were  r e a c h e d  by 
c h a n g i n g  t h e  t e m p e r a t u r e  o f  t h e  e n v i r o n m e n t a l  room by 1°C p e r  day .  F i n a l  
a c c l i m a t i o n  s a l i n i t i e s  o f  1 0 ,  2 0 ,  a n d  3 0 ° / o o S  w e r e  r e a c h e d  by a d d i n g  
e i t h e r  4 0° /ooS  a r t i f i c i a l  s e a w a t e r  o r  d e i o n i z e d  w a t e r  t o  t h e  a q u a r i a  t o  
c h a n g e  s a l i n i t y  by 2 ° / o o  p e r  day .  S n a i l s  were  h e l d  f o r  two weeks  a t  t h e  
f i n a l  t e m p e r a t u r e - s a l i n i t y  c o m b i n a t i o n  b e f o r e  b e i n g  u s e d  i n  e x p e r i m e n t s .  
Hypox ia  E x p o s u re  Sys tem
The  h y p o x i a  e x p o s u r e  s y s t e m  ( F i g .  1)  c o n s i s t e d  o f  t h r e e  s e t s  o f  
f i v e  f l o w - t h r o u g h  a q u a r i a ,  one  s e t  e a c h  a t  10, 20 and 3 0 ° /o o S .  W ate r  was 
pum ped  f r o m  a  l a r g e  f i l t r a t i o n  u n i t  i n t o  e a c h  o f  f i v e  3 8 - l i t e r  g l a s s  
t a n k s  a t  e a c h  s a l i n i t y  by p e r i s t a l t i c  pumps a t  2 0 - 5 5  m l * m i n “ ^,  a  r a t e  
s u f f i c i e n t  t o  e n s u r e  one t o  two c o m p l e t e  t u r n o v e r s  o f  t h e  w a t e r  i n  e a c h  
t a n k  I n  a  d a y .  The  w a t e r  l e v e l  w a s  m a i n t a i n e d  i n  e a c h  t a n k  by a 
c o n s t a n t - l e v e l  s i p h o n ,  w h ic h  d r a i n e d  back  i n t o  t h e  f i l t r a t i o n  u n i t .  The 
f i l t e r  u n i t s  w e r e  l a r g e  ( 5 5 - g a l l o n )  p a r t i t i o n e d  p lywood  b o x e s  l i n e d  w i t h
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f i b e r g l a s s  r e s i n .  The boxe s  c o n t a i n e d  two be ds  o f  c r u s h e d  o y s t e r  s h e l l  
a s  t h e  f i l t r a t i o n  m a t e r i a l .  E f f l u e n t  w a t e r  f rom  e a c h  t a n k  p a s s e d  o v e r  
b o t h  be ds  i n  s u c c e s s i o n  b e f o r e  b e i n g  r e t u r n e d  t o  t h e  t a n k s .
T a r g e t  oxygen  t e n s i o n s  o f  107,  53 ,  10, and  0 mm 0 2  c o r r e s p o n d i n g  t o  
6 7 ,  3 3 ,  10 a n d  0% o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n  w e r e  c r e a t e d  a n d  m a i n t a i n e d  by 
m i x i n g  oxygen and n i t r o g e n  i n  M a th e s o n  m odel  7402T g a s  m i x e r s  a l o n g  w i t h  
0.03% c a r b o n  d i o x i d e  t o  m a i n t a i n  pH n e a r  7 . 8 .  E a c h  g a s  m i x e r  was 
c o n n e c t e d  t o  a n  o u t l e t  m a n i f o l d  a n d  f e d  t h r e e  t a n k s ,  o n e  a t  e a c h  
s a l i n i t y .  The o u t l e t  m a n i f o l d s  w e re  c o n n e c t e d  t o  t h e  s t a n d p i p e s  o f  t h e  
s t a n d a r d  u n d e r - g r a v e l  f i l t e r s  o f  e a c h  t a n k .  A e r a t i o n  o f  c o n t r o l  t a n k s  
( a i r —s a t u r a t i o n  « 1 5 6 —157 mm 0 2  ̂ was  by  d i a p h r a g m  a q u a r i u m  a i r  pumps.  
E a c h  t a n k  was  c o v e r e d  by  a  f o r m  f i t t i n g  p l e x i g l a s s  l i d  w i t h  h o l e s  
d r i l l e d  i n  i t  t o  accommodate  g a s  l i n e s ,  w a t e r  l i n e s ,  and  t h e  s i p h o n .  A l l  
t a n k s  were l o c a t e d  i n  a  t e m p e r a t u r e - c o n t r o l l e d  w a t e r  b a t h .  P02 , pH, and 
ammonia c o n c e n t r a t i o n  were  m o n i t o r e d  d a i l y  a s  i n d i c e s  o f  w a t e r  q u a l i t y .  
P 0 2 was  a l w a y s  w i t h i n  10-15% o f  t h e  t a r g e t  v a l u e  a t  t h e  t h r e e  h i g h e r  
l e v e l s ,  w h i l e  t h e  10% oxygen s a t u r a t i o n  t a n k  was w i t h i n  + 5 mm 02 
t a r g e t ,  and t h e  P 0 2 o f  t h e  0% oxygen  s a t u r a t i o n  tankB was u s u a l l y  i n  t h e  
r a n g e  o f  3 - 8  ram 0£* The  pH was  i n  t h e  r a n g e  7 . 6 - 8 . 1 ,  a n d  am m onia  l e v e l s  
w e re  c o n s i s t e n t l y  b e lo w  25 p m o l e s * l ” l  ( T a b l e  I ) .
Hypoxia  B i o a s s a y s
S u r v i v a l  a t  e a c h  P 0 2 w a s  d e t e r m i n e d  d a i l y  f o r  28 d a y s  a t  e a c h  
t e m p e r a t u r e - s a l i n i t y  c o m b i n a t i o n .  A s n a i l  w a s  c o n s i d e r e d  d e a d  i f  b o t h  
t h e  s i p h o n  and  t h e  f o o t  f a i l e d  t o  r e s p o n d  t o  t a c t i l e  s t i m u l a t i o n .  LC-10, 
LC-50 ,  and  LC-90 v a l u e s ,  t h e  PO2 a t  w h i c h  10, 50,  and  90% o f  t h e  s n a i l s  
h a d  d i e d  a f t e r  a  d e f i n e d  p e r i o d  o f  t i m e ,  w e r e  c a l c u l a t e d  d a l l y  by t h e  
SAS P r o b i t  p r o c e d u r e  (SAS I n s t i t u t e ,  1 9 8 2 ) ,  o r  by  t h e  S p e a r m a n - K a r b e r  
t e c h n i q u e  ( H a m i l t o n  e t  a l . ,  1 9 7 7 )  i f  m o r t a l i t y  i n  a t  l e a s t  two  o f  t h e
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f i v e  P02 s  was n o t  be tw een  0 a n ^ 100%.
Oxygen Consumption and  I n d i c e s  o f  O x y r e g u l a t i o n
Oxygen co n s u m p t io n  r a t e s  a t  c o n s t a n t  P02""s wsr® m easured  I n  a f l o w ­
t h r o u g h  sys tem  a s  d e s c r i b e d  by S t i c k l e  et^ a l .  (1985) ,  w i t h  t h e  f o l l o w i n g  
m o d i f i c a t i o n s :  i n c u r r e n t  w a t e r  was b u b b l e d  w i t h  a g a s  m i x t u r e  o f  t h e  
a p p r o p r i a t e  PO2 f rdm a g a s  m ix e r  i d e n t i c a l  t o  t h o s e  u s e d  i n  t h e  hypox ia  
e x p o s u r e  sys tem .  W ate r  was pumped d i r e c t l y  f rom t h e  r e s e r v o i r  I n t o  t h e  
d i s t r i b u t i o n  m a n i f o l d  a t  a low f l o w  r a t e .  F low th r o u g h  t h e  i n d i v i d u a l  
g l a s s  a n i m a l  chambers  was r e g u l a t e d  t o  5-1 0  ml  * min~* by r e g u l a t i n g  t h e  
s p e e d  o f  t h e  pump and  by u s i n g  d i f f e r e n t  s i z e  hypoderm ic  n e e d l e s  on t h e  
o u t l e t  e n d s  o f  t h e  a n i m a l  c h a m b e r s .  The  e n t i r e  a p p a r a t u s  w as  p l a c e d  
i n s i d e  a  t e m p e r a t u r e  c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t a l  room. A f t e r  t h e  s n a i l s  
w e r e  p l a c e d  i n  t h e  c h a m b e r s  a n d  t h e  f l o w  r a t e s  a d j u s t e d ,  o n e  h o u r  was 
a l l o w e d  f o r  t h e  a n i m a l s  t o  a c c l i m a t e  t o  t h e  a p p a r a t u s .  W a t e r  s a m p l e s
w e r e  t a k e n  a n a e r o b i c a l l y  w i t h  a  5 - m l  g l a s s  s y r i n g e ,  a n d  t h e  PO2 was 
m e a s u r e d  u s i n g  t h e  R a d i o m e t e r  t h e r m o s t a t t e d  c e l l  h o u s i n g  a R a d io m e te r  
m o d e l  E - 5 0 4 6  o x y g e n  e l e c t r o d e  c o n n e c t e d  t o  a  R a d i o m e t e r  PHM71 Mk I I  
a c i d - b a s e  a n a l y z e r .  Oxygen  c o n s u m p t i o n  r a t e s  w e r e  c a l c u l a t e d  by 
s u b t r a c t i n g  t h e  PO2 f rom t h e  o u t l e t  o f  a n  a n i m a l  c h a m b e r  f r o m  t h e  
a v e r a g e  o f  t h e  P02 ' s  o f  t h e  two b l a n k  chambers  i n  t h e  s y s te m  d i v i d e d  by 
t h e  a i r - s a t u r a t e d  PO2 a t  t h a t  t e m p e r a t u r e  and s a l i n i t y .  Tha t  v a l u e  was 
m u l t i p l i e d  by t h e  oxygen c o n t e n t  o f  a i r  s a t u r a t e d  w a t e r  a s  d e t e r m i n e d
from t h e  nomograph o f  S t r i c k l a n d  and P a r s o n s  (1968) and  t h e  i n d i v i d u a l
c h a m b e r ' s  f l o w  r a t e  i n  l i t e r s  • h r ~ ^  t o  y i e l d  m i c r o l i t e r s  o f  o x y g e n  
consumed p e r  hou r .
Dry s n a i l  w e i g h t  was d e t e r m i n e d  by c r a c k i n g  t h e  s n a i l ' s  s h e l l  w i t h  
a  hammer and r e m ov ing  t h e  s o f t  t i s s u e s  which  were  t h e n  f r o z e n  i n  l i q u i d  
n i t r o g e n ,  l y o p h i l y z e d ,  a n d  w e i g h e d .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  o x y g e n
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c o n s u m p t i o n  r a t e s  a n d  d r y  w e i g h t  a t  c o n s t a n t  PO2 was  d e s c r i b e d  by t h e  
a l l o m e t r i c  form:
j i l  O2 • h r - '  «  a  * ( d r y  w e i g h t ) ' *  
w h e r e  a an d  b a r e  t h e  s l o p e  a n d  i n t e r c e p t  o f  t h e  r e g r e s s i o n  o f  l o g j p  
o x y g e n  c o n s u m p t i o n  on  l o g j Q  d r y  w e i g h t .  F o r  Q jq  d e t e r m i n a t i o n s  t h e  
i n d i v i d u a l  r e g r e s s i o n  l i n e s  a t  100% oxygen s a t u r a t i o n  were  compared by 
a n a l y s i s  o f  c o v a r i a n c e  w i t h  t e m p e r a t u r e  and  s a l i n i t y  a s  main  e f f e c t s  and 
w e i g h t  as  t h e  c o v a r i a t e .  The s a l i n i t y  t e r m  was n o n - s i g n i f i c a n t ,  and t h e  
w e i g h t  e f f e c t  was I d e n t i c a l  f o r  a l l  t h r e e  t e m p e r a t u r e s ,  t h e r e f o r e ,  t h e  
d a t a  were p o o l e d  and a  common s l o p e  was c a l c u l a t e d .  Oxygen consum pt ion  
r a t e s  a t  100% s a t u r a t i o n  a r e  e x p r e s s e d  a s  j i l  0 £ • gram d r y  t i s s u e - ®*^-* .̂ 
To c o m p a r e  r a t e s  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  a t  d i f f e r e n t  PO2"6 w i t h i n  
t e m p e r a t u r e s ,  a  s e c o n d  s e t  o f  l o g j g  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  t o  l o g j g  d r y  
w e i g h t  r e g r e s s i o n s  was c a l c u l a t e d  and t h e  l i n e s  s u b j e c t e d  t o  a n a l y s i s  o f  
c o v a r i a n c e  w i t h  t e m p e r a t u r e ,  s a l i n i t y ,  and  PO2 a s  main  e f f e c t s  and d ry  
w e i g h t  as  t h e  c o v a r i a t e .
R e s p i r a t i o n  r a t e s  u n d e r  c o n d i t i o n s  o f  a c u t e l y  d e c l i n i n g  o x y g e n  
t e n s i o n  were m easu red  i n  a c l o s e d  s y s te m  r e s p i r o m e t e r .  The r e s p i r o m e t e r  
v e s s e l  u sed  a t  20 and 30og c o n s i s t e d  o f  a  1000 ml  K on te s  r e a c t i o n  f l a s k  
w h ic h  had a  p l e x i g l a s  p l a t f o r m  c o v e r i n g  a  m a g n e t i c  s t i r r i n g  b a r  on t h e  
bo t tom .  The v e s s e l  was c o m p l e t e d  by a t t a c h i n g  a  f o u r - h o l e d  f l a s k  t o p  t o  
t h e  b o t t o m .  The  g r o u n d  g l a s s  j o i n t  b e t w e e n  t o p  a n d  b o t t o m  was s e a l e d  
w i t h  a  s m a l l  amount o f  s i l i c o n  vacuum g r e a s e  and s e c u r e d  by a  c lam p.  The 
c e n t e r  h o l e  o f  t h e  r e s p i r o m e t e r  t o p  was o c c u p ie d  by a  R a d io m e te r  model  
E - 5 0 4 6  m a c r o  o x y g e n  e l e c t r o d e  m o u n t e d  i n  a  r u b b e r  s t o p p e r .  The o t h e r  
t h r e e  h o l e s  c o n t a i n e d  a n  i n l e t  p o r t  t h a t  d e l i v e r e d  w a t e r  t o  t h e  bo t tom  
o f  t h e  chamber and two o u t l e t  p o r t s ,  p r o v i d i n g  e x h a u s t  f rom  t h e  t o p .  The 
i n l e t s  and o u t l e t s  were e q u ip p e d  w i t h  s t o p c o c k s .  The oxygen e l e c t r o d e
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was attached  to  a Radiometer PHM71 Mk I I  a c id -b a se  a n a ly ze r .  Because the 
r e s p i r a t o r y  r a t e  o f  T .  haemastoma I s  e x t r e m e ly  low  a t  10<>c, i t  was 
n ecessary  to con stru ct  a 500 ml resp irom eter.
A d e c l i n i n g  oxygen t e n s i o n  e x p e r i m e n t  c o n s i s t e d  o f  p l a c i n g  a s n a i l  
i n  t h e  b o t tom  o f  t h e  v e s s e l ,  s e a l i n g  t h e  v e s s e l ,  and p l a c i n g  i t  i n t o  a  
t e m p e r a t u r e  c o n t r o l l e d  w a t e r  b a t h  o v e r  a m a g n e t i c  s t i r r e r .  A i r - s a t u r a t e d  
w a t e r  was pumped i n t o  t h e  v e s s e l  f rom a  c o n t i n u a l l y  a e r a t e d  r e s e r v o i r .  
Once t h e  r e s p i r o m e t e r  v e s s e l  was f i l l e d  w i t h  w a t e r  and  a l l  a i r  b u b b l e s  
r e m o v e d ,  t h e  m a g n e t i c  s t i r r e r  was  t u r n e d  on  an d  w a t e r  was a l l o w e d  t o  
f l o w  th r o u g h  t h e  s y s t e m  f o r  an  h o u r .  A f t e r  t h i s  p e r i o d  o f  a c c l i m a t i o n  t o  
t h e  a p p a r a t u s ,  t h e  pump was t u r n e d  o f f ,  a l l  s t o p c o c k s  were c l o s e d ,  and 
t h e  d e c l i n e  i n  PO2 i n  t h e  c h a m b e r  was  f o l l o w e d  on  a n  O m n i s c r i b e  M o d e l  
5 2 1 2 - 1 5  s t r i p  c h a r t  r e c o r d e r  c o n n e c t e d  t o  t h e  R a d i o m e t e r  PHM71 Mk I I  
A c id -B a se  a n a l y z e r .  Oxygen consum pt ion  r a t e s  were c a l c u l a t e d  a s  f o l l o w s :  
The t o t a l  a m o u n t  o f  o x y g e n  ( m l )  I n  t h e  r e s p i r o m e t e r  v e s s e l  a t  f u l l  
o x y g e n  s a t u r a t i o n  was c a l c u l a t e d  by t a k i n g  t h e  v o l u m e  o f  t h e  c h a m b e r  
minus  t h e  volume o f  t h e  s n a i l  and m u l t i p l y i n g  by t h e  oxygen s o l u b i l i t y  
i n  u l  0 2 *ml w a t e r - * ( S t r i c k l a n d  a n d  P a r s o n s ,  1 9 6 8 ) .  By d i v i d i n g  t h i s  
v a l u e  by  t h e  PO2 a t  f u l l  s a t u r a t i o n ,  ) i l  O2 * mm ° ^ t a *nec** T^ e
d e c l i n e  i n  PO2 f o r  a  3 0 - m i n u t e  i n t e r v a l  was c o n v e r t e d  t o  o x y g e n  
c o n s u m p t i o n  i n  fi 1 O2 * h r - 1 . The r e s p i r a t i o n  r a t e  t h u s  c a l c u l a t e d  i s  
c o n s i d e r e d  t o  be t h e  oxygen consum pt ion  r a t e  a t  t h e  m id p o i n t  PO2 o f  t h e  
i n t e r v a l .  The r e s p o n s e  t o  a c u t e l y  d e c l i n i n g  oxygen t e n s i o n  was measured  
i n  s n a i l s  a c c l i m a t e d  t o  10, 20 and 30°c  and 10, 20 and 30°/ooS  (n=10) .
A s e c o n d  s e t  o f  e x p e r i m e n t s  was c o n d u c t e d  t o  d e t e r m i n e  i f  t h e  
r e s p o n s e  t o  h y p o x ia  i s  a l t e r e d  a f t e r  c h r o n i c  e x p o s u r e .  The r e s p o n s e  t o  
a c u t e l y  d e c l i n i n g  PO2 was  f * r s t  m e a s u r e d  on  t e n  s n a i l s  a c c l i m a t e d  t o  
30°C a n d  3 0 ° / o o S .  T h e s e  a n i m a l s  w e r e  t h e n  m a r k e d  w i t h  a  n o n - t o x i c
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i n d e l i b l e  m arke r  and p l a c e d  i n t o  an  a qua r ium  b e i n g  m a i n t a i n e d  a t  51.6 +
3.3 ( x  9 5 % C . I . ,  n*=28) mm O2 . The  r e s p o n s e  t o  d e c l i n i n g  PO2 o f  e a c h  
s n a i l  was m easured  a g a i n  a f t e r  e x p o s u r e  t o  c h r o n i c  h y p o x ia  f o r  28 days .
T h r e e  i n d i c e s  o f  r e s p i r a t o r y  r e s p o n s e  t o  d e c l i n i n g  PO2 w e r e  
c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  t e m p e r a t u r e - s a l i n i t y  c o m b i n a t i o n  r u n .  The c r i t i c a l  
o x y g e n  t e n s i o n ,  o r  P c ,  i s  t h e  PO2 w h e r e  t h e  r e s p i r a t o r y  r a t e  c h a n g e s  
from b e i n g  r e l a t i v e l y  o x y g e n - i n d e p e n d e n t  t o  b e i n g  r e l a t i v e l y  o x y g e n -  
d e p e n d e n t .  The P c  was  c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  e x p e r i m e n t  by r u n n i n g  a n
i t e r a t i v e  p a r t i a l  l i n e a r  r e g r e s s i o n  p r o g r a m  o n  t h e  P 0 2 “ o x y S e n  
consum pt ion  r a t e  d a t a .  B r i e f l y ,  t h e  p rogram  assumes  t h a t  t h e  P02-oxygen  
c o n s u m p t i o n  r a t e  c u r v e  c a n  be a p p r o x i m a t e d  by two s t r a i g h t  l i n e s ,  
r e p r e s e n t i n g  t h e  P 0 2 ' s  w h e r e  t h e  i n d i v i d u a l  r e a c t s  m o re  a s  an  
oxyc on fo rm er  ( be low  t h e  Pc )  and  more a s  a n  o x y r e g u l a t o r  ( a b o v e  t h e  Pc) .  
S u g g e s t e d  v a l u e s  f o r  t h e  P c  w e r e  s u p p l i e d ,  a n d  l i n e a r  r e g r e s s i o n s  
c a l c u l a t e d  b a s e d  on  t h e  d a t a  p o i n t s  l y i n g  b e t w e e n  t h e  o r i g i n  a nd  t h e  
p u t a t i v e  Pc.  T h i s  p r o c e d u r e  was i t e r a t e d  u n t i l  a  maximum c o e f f i c i e n t  o f  
d e t e r m i n a t i o n  (R2) was o b t a i n e d .
The  s e c o n d  c a l c u l a t e d  i n d e x  o f  r e s p i r a t o r y  o x y g e n  d e p e n d e n c e  i s  
K j / K 2 ( B a y n e ,  1971 ;  T a n g ,  19 3 3 ) .  Ki  a n d  K2 a r e  r e s p e c t i v e l y  t h e  Y- 
i n t e r c e p t  a n d  s l o p e  o f  a l i n e a r - t r a n s f o r r a e d  h y p e r b o l a  f i t  o f  w e i g h t -  
s p e c i f i c  oxygen c o n s um pt ion  t o  PC>2 :
P 0 2 / V 0 2 = Kj  + (K2 x P 0 2 ) .
When Kj  i s  l a r g e  c o m p a r e d  t o  K2 > t h e  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  r a t e  i s  
p r o p o r t i o n a l  t o  PO2 , oxygen dependence .  When Kj i s  s m a l l  compared t o  K-2 > 
t h e  oxygen c onsum pt ion  r a t e  a p p r o a c h e s  a c o n s t a n t ,  oxygen  in d epe nde nc e .  
The m ag n i tu d e  o f  t h e  i n d e x  K j / k 2 i s  i n v e r s e l y  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  de g re e  
o f  oxygen in d e p e n d e n c e  o f  t h e  a e r o b i c  r e s p i r a t i o n  r a t e .
When t h e  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  r a t e  a t  d i f f e r e n t  o x y g e n  t e n s i o n s  i s
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e x p r e s s e d  a s  a p e r c e n t a g e  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  r a t e  a t  f u l l  s a t u r a t i o n ,  
t h e  d a t a  o f t e n  f i t  t h e  q u a d r a t i c  c u r v e  d e f i n e d  by:
2
S t a n d a r d i z e d  V02 = BO + (B1 x P 0 2 ) + (B2 x  PO2 )■
When p l o t t e d  i n  t h i s  m a n n e r ,  B2, t h e  c o e f f i c i e n t  o f  t h e  P 0 2 ^ t e r r a  
d e s c r i b e s  t h e  d e p a r t u r e  f r o m  l i n e a r i t y .  The  s t r o n g e r  t h e  d e g r e e  o f  
o x y g e n  i n d e p e n d e n c e ,  t h e  m ore  n e g a t i v e  B2 w i l l  h e  (Mangum a n d  v a n  
W in k le ,  1973).
E a c h  o f  t h e s e  i n d i c e s  was  c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  d e c l i n i n g  o x y g e n  
t e n s i o n  e x p e r i m e n t .  Two way a n a l y s e s  o f  v a r i a n c e  f o r  t e m p e r a t u r e  and  
s a l i n i t y  f o r  e a c h  i n d e x  were  p e r f o r m e d  u s i n g  t h e . G e n e r a l  L i n e a r  Models  
p r o c e d u r e  o f  SAS (SAS I n s t i t u t e ,  1 9 8 2 ) ,  w i t h  i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  
d e t e c t e d  u s i n g  t h e  Duncan's  M u l t i p l e  Range T e s t  and l e a s t  s q u a r e s  means 
o p t i o n s .  C o r r e l a t i o n  and r e g r e s s i o n  a n a l y s e s  were pe r fo rm e d  t o  compare 
t h e  t h r e e  i n d i c e s  o f  r e s p i r a t o r y  r e s p o n s e  t o  d e c l i n i n g  P0 2 ; pc , K | / K 2 , 
and B2. P a i r e d - s a m p l e  t - t e s t s  on t h e  d i f f e r e n c e s  be tw een  t h e  v a l u e s  o f  
e a c h  i n d e x  b e f o r e  and  a f t e r  c h r o n i c  e x p o s u r e  t o  hyp o x ia  were  made by t h e  
SAS p r o c e d u r e  Means (SAS I n s t i t u t e ,  1982) .
B i o c h e m i c a l  V a r i a b l e s
A c t i v i t i e s  o f  t h e  p y r u v a t e  o x i d o r e d u c t a s e  e n z y m e s  l a c t a t e  
d e h y d r o g e n a s e  (LDH-E.C.  1 . 1 . 1 . 2 7 ) ,  o c t o p l n e  d e h y d r o g e n a s e  (ODH-E.C. 
1 . 5 . 1 . 1 1 ) ,  a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  (ADH-E.C. 1 . 5 . 1 . x ) ,  a n d  s t r o m b i n e  
d e h y d r o g e n a s e  (SDH-E.C.  1*5.1 .x )  w e r e  d e t e r m i n e d  i n  f o o t  t i s s u e  o f  
s n a i l s  e x p o s e d  f o r  28 d a y s  a t  1 5 6 - 1 5 7 ,  1 0 7 ,  5 3 ,  an d  16 mm 0 2 a t  3 0 °  and 
3 0 ° / o o S  u s i n g  a n  N A D H - l in k e d  s p e c t r o p h o t o m e t r i c  a s s a y  t e c h n i q u e  
( L i v i n g s t o n e  e t  a l . , 1983). Enzyme a c t i v i t i e s  were  a l s o  m easu red  i n  f o o t  
t i s s u e  o f  s n a i l s  on d a y s  0 , 2 , 4 ,  and  6 o f  e x p o s u r e  t o  a n o x i a .
C o n c e n t r a t i o n s  o f  ATP, ADP, AMP, a n d  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  w e r e  
m easu red  i n  f o o t  t i s s u e  a c c o r d i n g  t o  t h e  methods i n  Lowry and Passonneau
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( 1 9 7 2 ) ,  s u b s t i t u t i n g  l o b s t e r  a r g i n i n e  p h o s p h o k i n a s e  f o r  c r e a t i n e  
p h o s p h o k i n a s e  ( N i c c h i t t a  a n d  E l l i n g t o n ,  1983) .  A r g i n i n e  p h o s p h a t e  and 
a d e n y l a t e s  w e re  m e a s u r e d  a f t e r  t h e  same e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  a s  u se d  
f o r  t h e  o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  enzymes.  The a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  (AEC) 
was c a l c u l a t e d  a s  ( [ATP]+.5  [ADP]) / ( [ATP] + [ADP] + [AMP]) .  H e x o k i n a s e  was  
p u r c h a s e d  f r o m  B o e h r i n g e r ,  a n d  a l l  o t h e r  b i o c h e m i c a l s  w e r e  p u r c h a s e d  
f r o m  S i g m a .  F o o t  t i s s u e  w a s  u s e d  f o r  t h e  b i o c h e m i c a l  a n a l y s e s  b e c a u s e  
m u s c l e  t i s s u e s  h a v e  t h e  h i g h e s t  a c t i v i t i e s  o f  o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  
e n z y m e s  ( E b e r l e e ,  e t  a l . ,  1 9 83 ;  P l a x t o n  a n d  S t o r e y ,  1 9 8 2 )  a n d  b e c a u s e  
t h e  f o o t  o f  _T. h a e m a s t o m a  i s  t h e  e a s i e s t  t i s s u e  t o  d i s s e c t  r a p i d l y  
b e f o r e  p r o t e o l y s i s  and  ATP d e g r a d a t i o n  s e t  i n .
RESULTS
T o l e r a n c e
Hypoxia  t o l e r a n c e  I n c r e a s e d  w i t h  d e c r e a s i n g  t e m p e r a t u r e ,  b u t  t h e r e  
w as  no  c l e a r  t r e n d  a c r o s s  s a l i n i t i e s  ( F i g .  2 ) .  As show n  by  a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  LC v a l u e s  o v e r  t i m e ,  h y p o x i a  t o l e r a n c e  d e c r e a s e d  w i t h  i n c r e a s i n g  
l e n g t h  o f  e x p o s u r e  t o  low  oxygen  t e n s i o n .
T h a i s  haemastoma i s  v e r y  t o l e r a n t  o f  m o d e r a t e  h y p o x i a  f o r  more t h a n  
28 d a y s  w i t h i n  t h e  s e a s o n a l  t e m p e r a t u r e  an d  s a l i n i t y  r a n g e  t o  w h ich  i t  
i s  i s  n o r m a l l y  e x p o s e d .  T h e r e  w e r e  o n l y  s i x  d e a t h s  r e c o r d e d  a t  67% 
o x y g e n  s a t u r a t i o n  o v e r  t h e  e n t i r e  c o u r s e  o f  t h e  s t u d y ,  a n d  t h o s e  w e r e  
a l l  a t  3 0 ° .  At  1 0 ° ,  t h e  s n a i l s  t e n d e d  t o  b e  m o r i b u n d  r e g a r d l e s s  o f  t h e  
P0 2 > and  i t  was d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e  when a n  i n d i v i d u a l  had  d i e d .  Only 
t h e  s n a i l s  a t  67 and  100% oxygen  s a t u r a t i o n  had t h e i r  f o o t  e x t e n d e d  a t  
1 0 ° .  No f e e d i n g  w a s  o b s e r v e d  a t  1 0 ° t  a l t h o u g h  f r e s h  o y s t e r s  w e r e  
c o n t i n u a l l y  made  a v a i l a b l e .  At  20  a n d  30°C s n a i l s  h a d  t h e i r  f o o t  
e x t e n d e d ,  w e r e  a t t a c h e d  t o  t h e  s u b s t r a t e  a n d  w e r e  a c t i v e l y  c r a w l i n g  
a b o u t  t h e  t a n k s  a t  PO2 e x p o s u r e s  down t o  33% oxygen  s a t u r a t i o n  f o r  a l l
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28 d a y s  o f  t h e  h y p o x i a  e x p o s u r e .  The  s n a i l s  e x p o s e d  t o  0 an d  10% o f  
o x y g e n  s a t u r a t i o n  be c am e  i n a c t i v e  a f t e r  two t o  t h r e e  d a y s  o f  e x p o s u r e  
a n d  d i d  n o t  f e e d .  T h e s e  s n a i l s  e i t h e r  h a d  t h e  f o o t  e x t e n d e d ,  b u t  l i m p  
and  u n a t t a c h e d  t o  t h e  s u b s t r a t e ,  o r  had t h e  o p e r c u l a  t i g h t l y  c l o s e d  w i t h  
t h e  s i p h o n  showing i n  t h e  s i p h o n a l  c a n a l  o f  t h e  s h e l l .  O c c a s i o n a l l y  t h e  
f o o t  o f  a s n a i l  i n  a 0 o r  10% oxygen s a t u r a t i o n  t a n k  wou ld  a p p e a r  t o  be 
s w o l l e n  f o r  s e v e r a l  days  b e f o r e  t h e  s n a i l  d i e d .  A s n a i l  was c o n s i d e r e d  
t o  b e  a l i v e  i f  t h e  f o o t  o r  s i p h o n  w o u l d  r e t r a c t  a f t e r  t a c t i l e  
s t i m u l a t i o n .
Oxygen Consumption and  I n d i c e s  o f  O x y r e g u l a t i o n
The  r a t e  o f  o x y g e n  u p t a k e  a t  f u l l  o x y g e n  s a t u r a t i o n  was d i r e c t l y  
r e l a t e d  t o  t h e  a c c l i m a t i o n  t e m p e r a t u r e  ( F i g .  3 ) .  At  1 0 ° c ,  t h e  o x y g e n  
c o n s u m p t io n  r a t e  was v e r y  low ,  i n d i c a t i n g  c o l d  t o r p o r ,  and t h e  a n i m a l s  
t e n d e d  t o  be  m o r i b u n d .  Q10 ' s  w e r e  3 .8 8  b e t w e e n  10 a n d  2 0 ° ,  an d  1.95  
be tw een  20 and 30°.  The o v e r a l l  Qjq b e tw e e n  10 and 30° was 2.75.
A f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  low PO2 , t h e  r e l a t i o n s h i p  be tw een  log^Q 
o x y g e n  u p t a k e  a n d  l o g j g  ^ r y w e i g h t  was  d i f f e r e n t  a t  e a c h  t e m p e r a t u r e ,  
b u t  was  c o n s i s t e n t  a c r o s s  s a l i n i t i e s  a n d  P0 2 ' s  w i t h i n  t e m p e r a t u r e s .  
Oxygen c o n s um pt ion  was d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  a c c l i m a t i o n  t e m p e r a t u r e ,  and 
e x c e p t  f o r  t h e  g r o u p  a t  3 0 °  a n d  1 0 ° / o o ,  t h e  t e n d e n c y  was e i t h e r  f o r  
oxygen c o n s um pt ion  t o  be d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  PO2 o r  ^ o r  t h e r e  t o  be no 
s t a t i s t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  oxygen consum pt ion  r a t e s  a c r o s s
P02^s (FlS* 4).
I n  t h e  d e c l i n i n g  oxygen t e n s i o n  e x p e r i m e n t s ,  s n a i l s  e x t r a c t e d  a l l  
d e t e c t a b l e  oxygen f rom  t h e  r e s p i r o m e t e r  v e s s e l  i n  a l l  n i n e  t e m p e r a t u r e -  
s a U n i t y  c o n d i t i o n s  u s e d .  A e r o b ic  shutdown,  a s  d e s c r i b e d  by Mangum and 
v a n  W i n k l e  ( 1 9 7 3 )  n e v e r  o c c u r r e d .  At  20 a n d  30°C» t h e  r e s p o n s e s  o f  
i n d i v i d u a l  s n a i l s  t o  d e c l i n i n g  PO2 r a n g e d  from e x c e l l e n t  o x y r e g u l a t i o n ,
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w i t h  Pc's as l o w  as 5 m m  0 2  t o  P o o r  o x y r e g u l a t o r s  w i t h  Pc's as h i g h  as
97 mm 02 . At 20 and  30° s n a i l s  were a b l e  t o  e x t r a c t  a l l  oxygen from t h e  
r e s p i r o m e t e r  i n  8 - 1 2  h r .  The 2 - w a y  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  o f  Pc on 
t e m p e r a t u r e  and s a l i n i t y  i n d i c a t e d  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  Pc w i t h  
s a l i n i t y .  Pc was s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  a t  10° t h a n  a t  e i t h e r  20 o r  30°C» 
where  Duncan 's M u l t i p l e  Range T e s t  I n d i c a t e d  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  
( T a b l e  I I ) .  Q u a l i t a t i v e l y ,  t h e  o v e r a l l  r e s p o n s e  p a t t e r n s  o f  t h e  oxygen 
consum pt ion  r a t e  t o  a c u t e l y  d e c l i n i n g  P02 were i d e n t i c a l  a t  20 and 30° 
( T a b l e  I I ) .  F o r  b o t h  t h e  r e l a t i v e l y  g o o d  r e g u l a t o r  ( F i g .  5 a )  a n d  t h e  
r e l a t i v e l y  p o o r  r e g u l a t o r  ( F i g .  5 b )  a s  P 0 2 d e c r e a s e s ,  t h e  o x y g e n  
c onsum pt ion  r a t e  r em a in s  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  u n t i l  t h e  Pc i s  a p p ro a c h e d ,
a n d  a s  P 0 2 c o n t i n u e s  t o  d e c r e a s e ,  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  b e c o m e s  
p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  oxygen p a r t i a l  p r e s s u r e .
When t h e  pump was t u r n e d  o f f  a f t e r  t h e  a c c l i m a t i o n  p e r i o d  i n  t h e  
d e c l i n i n g  PO2 e x p e r i m e n t s  a t  10° ,  t h e  i n d i c a t e d  PO2 d ropped  by 10 -20  mm 
°2  w i t h i n  t h e  f i r s t  10-15  m i n u t e s .  T h i s  d e c l i n e  i n  P02 t r a n s l a t e d  t o  an 
oxygen cons u m p t io n  r a t e  i n  e x c e s s  o f  1000 f i l ' g  d r y  w e i g h t “ ^,h r ,  n e a r l y  
t e n  t i m e s  t h e  a v e r a g e  oxygen  c o n s um pt ion  r a t e  a t  10°  d e t e r m i n e d  i n  t h e  
f l o w  t h r o u g h  s y s te m  a t  f u l l  oxygen s a t u r a t i o n .  The r a p i d  d e c l i n e  i n  PO2 
i s  v e r y  l i k e l y  an  a r t i f a c t  due t o  t h e  change  i n  h y d r o s t a t i c  p r e s s u r e  on 
t h e  oxygen e l e c t r o d e  membrane. F o r  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  t h e  o x y r e g u l a t i o n  
i n d i c e s  Pc ,  B2, and  K j / r 2 a t  10°C, f u l l  oxygen s a t u r a t i o n  was c o n s i d e r e d  
t o  be i n  t h e  r a n g e  o f  1 3 0 - 1 4 0  mm 0 2*
At 10° oxygen consum pt ion  r em a ine d  f a i r l y  c o n s t a n t  be tw e en  50 and 
150 p l " g  d r y  w e i g h t ~ ^ * h r “ ^ o v e r  m o s t  o f  t h e  PO2 r a n g e  ( F i g .  5C) ,  P c ' s  
v a r i e d  w i d e l y  among d i f f e r e n t  i n d i v i d u a l s ,  some a s  low a s  10 mm 0 2 and 
some a s  h i g h  a s  130 mm 0 2 ( T a b l e  I I ) .  The  K ^ /K 2 v a l u e s  w e r e  u n i f o r m l y  
low a t  10° ( T a b l e  I I ) ,  i n d i c a t i n g  good o x y r e g u l a t i o n ,  a s  c o u l d  a l s o  be
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i n f e r r e d  from t h e  c o n s i s t e n c y  o f  oxygen  c o n s u m p t io n  r a t e s  o v e r  t h e  l a r g e
r a n g e  o f  PC>2 . T h i s  c o n s i s t e n c y ,  ho w e v e r ,  made t h e  r e l a t i o n s h i p  be tw een  
PO2 a nd  s t a n d a r d i z e d  oxygen  c o n s u m p t io n  l i n e a r ,  t h e  a v e r a g e  B lo p e  b e i n g  
0 . 1 2 ,  w i t h  t h e  r e s u l t  t h a t  t h e  q u a d r a t i c  t e r m ,  o r  B2 v a l u e  a t  10 °  w as  
n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f rom  0 ( T a b l e  I I ) ,  and w o u ld  i n d i c a t e  t h a t  
t h e  s n a i l s  a r e  n o t  r e g u l a t i n g  a t  t h i s  t e m p e r a t u r e .  T h e r e  w as  n o t  a 
s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  any  o f  t h e  c a l c u l a t e d  o x y r e g u l a t i o n  i n d i c e s  
w i t h  s a l i n i t y  a t  10°.
A c c o r d in g  t o  a  two-way a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e ,  o x y r e g u l a t o r y  a b i l i t y  
a s  m e a s u r e d  by  t h e  q u a d r a t i c  c o e f f i c i e n t  o f  t h e  s e c o n d  d e g r e e  
p o l y n o m i a l ,  B2,  r e l a t i n g  s t a n d a r d i z e d  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  t o  PO2 was 
h i g h l y  s i g n i f i c a n t  f o r  t e m p e r a t u r e  ( P » . 0 0 0 1 ) ,  b u t  n o t  s i g n i f i c a n t  f o r  
s a l i n i t y  ( P = . 1 4 0 2 )  w h e n  c o n s i d e r e d  a c r o s s  a l l  t e m p e r a t u r e - s a l i n l t y  
c o m b i n a t i o n s .  D u n c a n ' s  M u l t i p l e  R a n g e  t e s t  f o r  t e m p e r a t u r e  i n d i c a t e d  
t h a t  B2 was  n o t  d i f f e r e n t  b e t w e e n  20 a n d  3 0 ° ,  b u t  t h a t  a  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e  e x i s t e d  b e tw e en  t h e  two h i g h e r  t e m p e r a t u r e s  and  10°*
The  m a g n i t u d e  o f  K j / i ^  i s  i n v e r s e l y  r e l a t e d  t o  o x y r e g u l a t o r y  
a b i l i t y .  T h e r e  w a s  a  h i g h l y  s i g n i f i c a n t  ( P < 0 . 0 0 0 1 )  d i f f e r e n c e  i n  t h e  
mean v a l u e  o f  K j / ^  w i t h  t e m p e r a t u r e ,  t h e  b e s t  r e g u l a t i o n  o c c u r r i n g  a t  
10° ,  t h e  p o o r e s t  a t  30° .  T h e r e  was a l s o  a  s a l i n i t y  f a c t o r ,  r e g u l a t i o n  a t  
20 and  3 0 ° / o o  b e i n g  p o o r e r  (P=0.0061)  t h a n  a t  1 0 ° /o o S .
The o n l y  c o r r e l a t i o n  be tw e en  o x y r e g u l a t i o n  i n d i c e s  was b e tw e e n  Pc 
a n d  B2,  ( P = 0 . 0 0 0 2 )  w i t h  a  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  ( r )  o f  0 . 3 9  ( n = 9 0 ) .  
T h e r e  was n o t  a  s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n  b e tw e e n  Pc  and  Kj /K 2 o r  be tw een  
B2 a n d  K1 / k2 .
E i g h t  o u t  o f  t e n  s n a i l s  s h o w e d  no  e v i d e n c e  o f  a c c l i m a t i o n  t o  
h y p o x i c  c o n d i t i o n s  a t  3 0 °  a n d  3 0 ° / o o  a s  a  s h i f t  o f  t h e  P 0 2 “ o x yfie n  
c o n s u m p t i o n  c u r v e  t o  t h e  l e f t .  T h e  o x y g e n  t e n s i o n - o x y g e n  c o n s u m p t i o n
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c u r v e s  g e n e r a t e d  b e f o r e  a n d  a f t e r  28  d a y ' s  e x p o s u r e  t o  53 mm 02 w e r e  
e i t h e r  s u p e r i m p o s e d  o r  s l i g h t l y  s h i f t e d  t o  t h e  r i g h t  ( F ig .  6) .  P a i r e d -  
s a m p l e  t - t e s t s  i n d i c a t e  no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  e i t h e r  t h e  B2 o r  
K1/K2 i n d e x  b e f o r e  and  a f t e r  c h r o n i c  h y p o x i a  r e g a r d l e s s  o f  w h e t h e r  t h e  
i n d e x  f o r  t h e  p r e - e x p o s u r e  r u n  had b e e n  c a l c u l a t e d  o v e r  t h e  PO2 r a n 6e 0 -  
156 mm O2 o r  o v e r  t h e  r a n g e  o f  0 - 5 3  mm O2 .
B i o c h e m i c a l  V a r i a b l e s
The t o t a l  a d e n y l a t e  p o o l  ( [ATP]+[ADP]+[AMP]) r e m a in e d  c o n s t a n t  i n  
f o o t  t i s s u e  o f  T h a i s  h a e m a s t o m a  a t  30°C  a n d  3 0 ° / o o S  a f t e r  28  d a y s  
e x p o s u r e  t o  h y p o x i a  b e t w e e n  10 a n d  100% o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n  ( F i g .  7 ) .  
ATP c o n c e n t r a t i o n s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r ,  a n d  ADP a n d  AMP 
c o n c e n t r a t i o n s  w e re  s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  i n  t h e  h y p o x i a - e x p o s e d  a n i m a l s  
t h a n  i n  t h e  n o r m o x i c  c o n t r o l s  ( F i g .  7 ) .  T h e r e  was  a  s l i g h t ,  b u t  
s t a t i s t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  d e c r e a s e  i n  t h e  AEC i n  t h e  h y p o x i a - e x p o s e d  
s n a i l s  r e l a t i v e  t o  t h e  c o n t r o l s  ( F i g  8 ) .  T h e r e  w as  n o t ,  h o w e v e r ,  a 
s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  AEG among t h e  t h r e e  g r o u p s  e x p o s e d  t o  10, 33,  
a n d  67% o f  o x y g e n  s a t u r a t i o n  ( F i g .  8 ) .  The  c o n c e n t r a t i o n  o f  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e  w as  t h e  s a m e  i n  a n i m a l s  e x p o s e d  t o  e i t h e r  100 o r  67% o x y g e n  
s a t u r a t i o n ,  b u t  had  d e c l i n e d  by h a l f  a t  53 and  10% o f  oxygen s a t u r a t i o n  
( F i g .  8 ) .
I n  s n a i l s  e x p o s e d  t o  a n o x i a  (<5  mm 0 £ )  b o t h  t h e  AEC a n d  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n  s h o w e d  a  s i g n i f i c a n t  d e c l i n e  w i t h i n  o n e  d a y  
( F i g .  9 ) .  A f t e r  t h e  f i r s t  d a y  o f  a n o x i a ,  c o n c e n t r a t i o n s  o f  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e  were  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f rom  z e r o .  The AEC a l s o  d i d  
n o t  show s i g n i f i c a n t  d e c r e a s e s  a f t e r  day one .  The t o t a l  a d e n y l a t e  p o o l  
r e m a i n e d  c o n s t a n t  o v e r  t h e  s i x  d a y s  o f  a n o x i c  e x p o s u r e  ( F i g .  1 0 ) .  The 
c o n c e n t r a t i o n  o f  ATP d e c l i n e d  o v e r  t h e  f i r s t  two days  o f  e x p o s u r e ,  w h i l e  
ADP and  AMP c o n c e n t r a t i o n s  c o n t i n u e d  t o  r i s e ,  w i t h  t h e  g r e a t e s t  i n c r e a s e
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o c c u r r i n g  o v e r  t h e  f i r s t  two d a y s  o f  e x p o s u r e  ( F i g .  10).
A l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  h a d  t h e  h i g h e s t  a c t i v i t y  among t h e  o p i n e  
d e h y d r o g e n a s e  c l a s s  o f  p y r u v a t e  o x i d o r e d u c t a s e s  r e g a r d l e s s  o f  e i t h e r  t h e  
d u r a t i o n  o r  d e g r e e  o f  h y p o x i a .  O c t o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  was n o t  
d e t e c t e d  i n  a n y  t r e a t m e n t .  A f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  3 3 ,  6 7 ,  o r  100% o f  
oxygen  s a t u r a t i o n ,  a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  showed no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  
i n  any  o f  t h e  p y r u v a t e  o x i d o r e d u c t a s e  a c t i v i t i e s  w i t h  P02 ( T a b l e  I I I ) .  
The a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  f o r  a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  was n o t  
s i g n i f i c a n t ,  P = 0 . 0 5 4 7 .  None  o f  t h e  s n a i l s  e x p o s e d  t o  0 o r  10% o x y g e n  
s a t u r a t i o n  s u r v i v e d  f o r  t h e  28 da y  e x p o s u r e  p e r i o d .
D u r i n g  s i x  d a y s  e x p o s u r e  t o  a n o x i a ,  t h e  l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e  
a c t i v i t y  showed a  s l i g h t ,  b u t  s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y  on t h e  
f o u r t h  a n d  s i x t h  d a y .  T h e r e  w as  no  c h a n g e  i n  s t r o m b l n e  d e h y d r o g e n a s e  
a c t i v i t y ,  a nd  a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  n e a r l y  d o u b l e d  on day  
o n e ,  b u t  h a d  r e t u r n e d  t o  t h e  c o n t r o l  a c t i v i t y  by d a y  two  a n d  d i d  n o t  
change  o v e r  t h e  n e x t  f o u r  d a y s  ( F i g .  11) .
DISCUSSION
T h a i s  haemastoma s u r v i v e s  f o r  more t h a n  28 d a y s  a t  oxygen  t e n s i o n s  
a p p r o a c h i n g  z e r o ,  p l a c i n g  i t  i n  a b o u t  t h e  mid r a n g e  o f  m o l l u s c a n  a n o x i a  
t o l e r a n c e  ( T a b l e  I V ) .  I t  i s  e x t r e m e l y  t o l e r a n t  o f  m i l d  h y p o x i a ,  
s u r v i v i n g  I n d e f i n i t e l y  a t  P 0 2 ' s  a s  l o w  a s  o n e - t h i r d  o f  o x y g e n  
s a t u r a t i o n .  T h e r e  i s  no  a p p a r e n t  d i f f e r e n c e  i n  h y p o x i a  t o l e r a n c e  w i t h  
s a l i n i t y ,  a n d  t o l e r a n c e  i s  i n v e r s e l y  r e l a t e d  t o  t e m p e r a t u r e  ( F i g .  4 ) .  
The  C a m l n a d a  P a s s - B a r a t a r i a  Bay e s t u a r y ,  w h e r e  t h i s  p o p u l a t i o n  o f  T, 
h a e m a s t o m a  i s  f o u n d ,  i s  c h a r a c t e r i z e d  by  s e a s o n a l  a n d  d i u r n a l  
f l u c t u a t i o n s  o f  t e m p e r a t u r e ,  s a l i n i t y ,  a n d  d i s s o l v e d  o x y g e n  ( B a r r e t t ,  
1971) .  O v e r  a  2 4 - h o u r  p e r i o d ,  t h e  d i s s o l v e d  oxygen  l e v e l s  a t  one  of  t h e  
c o l l e c t i o n  s i t e s  v a r i e d  f r o m  a  l o w  o f  25% s a t u r a t i o n  a t  6 : 3 0  A.M. t o
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n e a r l y  120% s a t u r a t i o n  i n  t h e  e a r l y  a f t e r n o o n  o f  S e p t e m b e r  2 7 ,  1980 
( S t i c k l e ,  u n p u b l i s h e d  d a t a ) .  S e a s o n a l l y ,  t h e  s n a i l s  a r e  s u b j e c t  t o  l o n g ­
t e r m  h y p o x i a ,  b u r r o w i n g  i n t o  t h e  s e d i m e n t  i n  t h e  w i n t e r ,  when t h e  
a m b i e n t  t e m p e r a t u r e  f a l l s  b e l o w  20c>c. S n a i l s  emerge  f rom  t h e  se d im e n t  
d u r i n g  t h e  w i n t e r  d u r i n g  i n t e r m i t t e n t  warm s p e l l s  w h i c h  l a s t  l o n g  enough 
t o  i n c r e a s e  t h e  t e m p e r a t u r e  i n  t h i s  s h a l l o w  e s t u a r i n e  s y s te m .  They w i l l  
a l s o  o c c a s i o n a l l y  b u r r o w  i n t o  t h e  s e d i m e n t s  i n  t h e  summer when t h e  
t e m p e r a t u r e  e x c e e d s  30°C  ( p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n s ) .  S n a i l s  h a v e  b e e n  
c o l l e c t e d  i n  m id -A u g u s t  c o v e r e d  w i t h  b l a c k ,  h y d r o g e n  s u l f i d e - l a d e n  mud 
f rom  a r o u n d  t h e  b a s e s  o f  p i l i n g s .
The  h y p o x i a  t o l e r a n c e  o f  T. h a e m a s t o m a  a t  1 0 °  d o e s  n o t  v a r y  much 
w i t h  d u r a t i o n  o f  e x p o s u r e  ( F i g .  2 ) ,  t h e  2 8 - d a y  LC-50 i s  10-16  mm 02» aiu* 
t h e  a n o x i a  L T - 5 0  ( t i m e  t o  50% m o r t a l i t y )  i s  1 2 - 2 2  d a y s .  T h e s e  d a t a  a r e  
i n d i c a t i v e  o f  t h e  h i g h  d e g r e e  t o  w h i c h  T.  h a e m a s t o m a  i s  a d a p t e d  t o  i t s  
e n v i r o n m e n t .  The a b i l i t y  o f  t h e  s n a i l  t o  o v e r w i n t e r  i n  a n o x i c  s e d i m e n t s  
i s  d e t e r m i n e d  by  i t s  h i g h  h y p o x i a  t o l e r a n c e  a n d  l o w  m e t a b o l i c  demand
( 1 0 0  p i  O2 • g d r y  w e i g h t - * * h r - ! )  a t  ^ ow t e m p e r a t u r e .  I t  i s  d u r i n g  t h e  
w i n t e r  m on ths  t h a t  T. haemas toma i s  t h e  m os t  l i k e l y  t o  e n c o u n t e r  c h r o n i c  
h y p o x i a .  The  r e s p o n s e  o f  T. h a e m a s t o m a  t o  a n o x i a  w h i l e  b u r i e d  i n  
h y d r o g e n  s u l f i d e - l a d e n  s e d i m e n t s  may be  d i f f e r e n t  t h a n  t h e  r e s p o n s e  t o  
a n o x i a  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n  du e  t o  a  p o s s i b l e  n e g a t i v e l y  s y n e r g i s t i c  
i n t e r a c t i o n  o f  a n o x i a  a n d  h y d r o g e n  s u l f i d e  on  s u r v i v a l .  T h e e d e  e t  a l . 
( 1 9 6 9 )  f o u n d  t h a t  t h e  a n o x i a  t o l e r a n c e  o f  s e v e r a l  b e n t h i c  s p e c i e s  
d e c l i n e d  when h y d r o g e n  s u l f i d e  was added  t o  t h e  sy s te m .
I n  a n  e n c y c l o p e d i c  s t u d y ,  T h e e d e  e t  a l .  ( 1 9 6 9 )  d e t e r m i n e d  t h e  
a n o x i a  LT-50 i n  s e v e r a l  s p e c i e s  o f  b e n t h i c  i n v e r t e b r a t e s  f rom t h e  B a l t i c  
a n d  N o r t h  S e a s  u n d e r  a n o x i c  c o n d i t i o n s .  T h e y  f o u n d  t h a t  s p e c i e s  f r o m  
s o f t  muddy  s u b s t r a t e s  s u c h  a s  t h e  b i v a l v e s  C y p r i n a  i s  l a n d i c a ,
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S c r o b l c u l a r i a  p l a n a , and  Mya a r e n a r l a ,  o r  t h o s e  i n t e r t i d a l  s p e c i e s  t h a t  
w e r e  r e g u l a r l y  e x p o s e d  t o  a i r ,  s u c h  a s  M y t l l u s  e d u l i s  w e r e  a b l e  t o  
s u r v i v e  l o n g e r  i n  t h e  a b s e n c e  o f  o x y g e n  t h a n  w e r e  s p e c i e s  i n h a b i t i n g  
h a r d ,  submerged s u b s t r a t e s  such  a s  t h e  a s t e r o i d ,  A s t e r l a s  r u b e n s , o r  t h e  
s h r i m p ,  C r a n g o n  c r a n g o n .  I n  g e n e r a l ,  t h e  h y p o x i a  t o l e r a n c e  o f  s p e c i e s  
f rom m i c r o h a b i t a t s  where  t h e  d i s s o l v e d  oxygen c o n c e n t r a t i o n  v a r i e s  I s  
g r e a t e r  t h a n  t h e  h y p o x i a  t o l e r a n c e  o f  s p e c i e s  l i v i n g  i n  e n v i r o n m e n t s  
w h e r e  d i s s o l v e d  o x y g e n  i s  s t a b l e  a n d  a t  h i g h  c o n c e n t r a t i o n s  o v e r  t h e  
l o n g  t e r m  ( V e r n b e r g ,  1 9 7 2 ) .  H a b i t a t  d i f f e r e n c e s  a p p e a r  t o  b e  m ore  
c l o s e l y  r e l a t e d  t o  d i f f e r e n c e s  i n  h y p o x i a  t o l e r a n c e  t h a n  a r e  
p h y l o g e n e t i c  r e l a t i o n s h i p s  ( T h e e d e ,  et^ a l . ,  1969 ;  V e r n b e r g ,  1972 ) .  
S e s s i l e  o r  s lo w -m o v i n g  s p e c i e s  show a g r e a t e r  t o l e r a n c e  t o  h y p o x ia  th a n  
do h i g h l y  a c t i v e  p e l a g i c  s p e c i e s  ( S t i c k l e  and Kapper ,  u n p u b l i s h e d  d a t a ;  
V e r n b e rg ,  1972) .
One r e s p o n s e  o f  m o b i l e  a n i m a l s  t o  d e c l i n i n g  o x y g e n  t e n s i o n  i s  t o  
m i g r a t e  f r o m  t h e  a r e a .  A common b e h a v i o r  o f  T. h a e m a s to m a  d u r i n g  t h e  
d e c l i n i n g  o x y g e n  t e n s i o n  e x p e r i m e n t s  w as  t o  c r a w l  t o  t h e  t o p  o f  t h e  
r e s p i r o r a e t e r  a n d  r e m a i n  t h e r e  f o r  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t .  
S o u t h e r n  o y s t e r  d r i l l s  a r e  o f t e n  f o u n d  i n  t h e  f i e l d  c l o s e  t o  t h e  a i r -  
w a t e r  i n t e r f a c e ,  w h e r e  d i s s o l v e d  o x y g e n  l e v e l s  a r e  a t  a  maximum. T. 
haemastoma i s  o n l y  r a r e l y  found o u t  o f  t h e  w a t e r .
A c c l i m a t i o n  can  be  d e f i n e d  a s  t h e  r e t u r n  o f  a  r a t e  f u n c t i o n  towards  
i t s  o r i g i n a l  v a l u e  a f t e r  an  a l t e r a t i o n  i n  some e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r  
( P r o s s e r ,  1 9 7 3 ) .  F o r  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  u n d e r  c h r o n i c  h y p o x i a ,  
a c c l i m a t i o n  o c c u r s  i f  t h e  oxygen c onsum pt ion  r a t e  a t  low P(>2 i s  h i g h e r  
a f t e r  t h e  a c c l i m a t i o n  p e r i o d  t h a n  b e f o r e .  I f  t h e  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  
r a t e s  b e f o r e  a n d  a f t e r  c h r o n i c  e x p o s u r e  t o  h y p o x i a  a r e  t h e  s a m e ,  t h e n  
c o m p l e t e  (100%) a c c l i m a t i o n  ha s  o c c u r r e d .
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The oxygen cons u m p t io n  r a t e s  o f  T. haemastoma exposed  t o  l o n g - t e r m  
h y p o x i a  s t r e s s  e x h i b i t  t h e  s a m e  g e n e r a l  p a t t e r n  a s  t h e  o x y g e n  
cons u m p t io n  r a t e s  w i t h  a c u t e l y  d e c l i n i n g  oxygen t e n s i o n  ( F i g s .  4 ,  5); a s
t h e  PO2 d e c l i n e s ,  so  doe s  t h e  r a t e  o f  oxygen  c onsum pt ion .  T h i s  p a t t e r n  
i s  m o s t  p r o n o u n c e d  a t  30°C ,  a n d  i s  s u g g e s t e d  a t  20°C .  At  10°C,  t h e  
s n a i l s  a r e  i n  a  s t a t e  o f  c o l d  t o r p o r  and  do n o t  r e s p o n d  t o  most  s t i m u l i .  
The  f a c t  t h a t  t h e  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  r a t e  o f  o y s t e r  d r i l l s  e x p o s e d  t o  
low PC>2 f o r  28 days  i s  l o w e r  t h a n  t h a t  a t  f u l l  oxygen s a t u r a t i o n  and t h e  
f a c t  t h e  oxygen c onsum pt ion -P 02  c u r v e  does  n o t  s h i f t  t o  t h e  l e f t  a f t e r  
28 d a y s  e x p o s u r e  t o  53 mm 0 2 a t  30°C  a n d  3 0 ° / o o S  i n d i c a t e s  t h a t  T. 
h a e m a s t o m a  d o e s  n o t  e x h i b i t  a c c l i m a t i o n  t o  m o d e r a t e  h y p o x i a .  _T. 
h a e m a s t o m a  i s  s l i g h t l y  h e a t - s t r e s s e d  a t  3 0 ° c ,  t h e  s c o p e  f o r  g r o w t h  
( e x c e s s  o f  e n e r g y  a b s o r b e d  o v e r  e n e r g y  e x p e n d e d  t h r o u g h  m e t a b o l i c  
p r o c e s s e s )  u n d e r  no rm ox ic  c o n d i t i o n s  a t  30° and 3 0 ° / o o  i s  a p p r o x i m a t e l y  
350 j o u l e s * d a y “ l  f o r  a  1 g d r y  w e i g h t  s n a i l  compared t o  1500 j o u l e s * d a y “  
* a t  20o an(j 3 0 ° / oo ( s t i c k l e ,  1985) . Even  th o u g h  t h e  oxygen consum pt ion  
r a t e  o f  T. haemastoma d i d  n o t  a c c l i m a t e  t o  m o d e r a t e  h y p o x i a ,  t h e  s n a i l s  
d i d  n o t  show any  b e h a v i o r a l  e v i d e n c e  o f  p h y s i o l o g i c a l  s t r e s s  a t  53 mm 
0 2 * T he y  c o n t i n u e d  t o  move  a b o u t  t h e  a q u a r i a  a n d  f e e d  t h r o u g h o u t  t h e  
f o u r  week  e x p e r i m e n t ,  e v e n  w i t h  t h e  r e d u c t i o n  i n  t h e  a d e n y l a t e  e n e r g y  
c h a r g e  f r o m  0 .8 6  i n  t h e  c o n t r o l s  t o  0 . 6 8  a f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e .  T o t a l  
m e t a b o l i c  demand o f  t h e  s n a i l  a t  33 and  10% oxygen  s a t u r a t i o n  i s  l i k e l y  
d e c r e a s e d ,  a s  r e f l e c t e d  by a  r e d u c e d  r a t e  o f  oxygen cons u m p t io n  (Gade, 
1983) . R e d u c t i o n  o f  t h e  t o t a l  m e t a b o l i c  o u t p u t  o f  m a r in e  m o l l u s c s  d u r i n g  
a n o x i a  c a n  be  c o n s i d e r a b l e ,  a n a e r o b i c  h e a t  p r o d u c t i o n  o f  L i t t o r i n a  
l r r o r a t a  (Pamatmat ,  1978) and  L i t t o r i n a  l l t t o r e a  (Hammen, 1908) i s  o n l y  
5% o f  a e r o b i c  h e a t  p r o d u c t i o n ,  M o d i o l u s  d e m i s s u s  p r o d u c e s  7.5% o f  i t s  
a e r o b i c  h e a t  o u t p u t  w h i l e  u n d e r  a n o x i a  ( P a m a t m a t ,  1 9 7 9 ) ,  a n d  M y t i l u s
2 0
e d u l i s  p r o d u c e s  o n l y  7 - 1 0 Z  o f  i t s  a e r o b i c  h e a t  p r o d u c t i o n  when k e p t  
u n d e r  a  n i t r o g e n  a tm o s p h e re  (S h ic k  e t  a l . , 1983) .
I n  c o n t r a s t  t o  t h e  l a c k  o f  a c c l i m a t i o n  o f  o x y r e g u l a t i o n  by T. 
haemastoma,  Bayne and  L i v i n g s t o n e  (1977) n o t e d  a d i s t i n c t  s h i f t  o f  t h e  
oxygen  c onsum pt ion -P 02  c u r v e  o f  M y t i l u s  e d u l i s  t o  t h e  l e f t  a f t e r  f i v e  
d a y s  a t  53 mm O2 . The  s h i f t  was  a c c o m p a n i e d  by a  d e c r e a s e  i n  t h e  
o x y r e g u l a t i o n  i n d e x  B2 f r o m  - 0 . 0 4 9  x 10 - ^ t o  - 0 . 3 4 5  x 10“ ^ o v e r  t h e  
c o u r s e  o f  17 d a y s .  A c c l i m a t i o n  o f  t h e  r a t e  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  i n  M. 
e d u l i s  was e v i d e n t  a t  b o t h  10 a n d  17°C.  I n  c o n t r a s t ,  Bayne  et^ a l . ,  
(1976)  found  no e v i d e n c e  o f  a c c l i m a t i o n  o f  oxygen consum pt ion  i n  M y t i l u s  
c a l i f o r n i a n u s  m a i n t a i n e d  a t  58 ram O2 ^ o r  UP t o  13 d a y s ,  a r e s p o n s e  
s i m i l a r  t o  t h a t  o f  T. haemastoma.
One s t r a t e g y  u s e d  t o  m a i n t a i n  a n  a d e q u a t e  o x y g e n  s u p p l y  t o  t h e  
g i l l s  d u r i n g  h y p o x i a  i s  i n c r e a s e d  v e n t i l a t i o n  ( H e r r e i d ,  1980). I n c r e a s e d  
e n e r g y  u s e  f o r  v e n t i l a t i o n  r e s u l t s  I n  a n  i n c r e a s e d  r a t e  o f  o x y g e n  
c o n s u m p t i o n ,  w h i c h ,  a s  PO2 c o n t i n u e s  t o  d e c l i n e ,  l e a d s  t o  f u r t h e r  
i n c r e a s e s  i n  v e n t i l a t i o n .  E v e n t u a l l y  ( a t  t h e  P c )  t h e  b e n e f i t  o f  t h e  
g r e a t e r  e f f o r t  p u t  i n t o  v e n t i l a t i o n  i s  e x c e e d e d  by i t s  t h e  e n e r g e t i c  
c o s t  and b o t h  v e n t i l a t i o n  and  oxygen c onsum pt ion  d e c l i n e .  An i n c r e a s e  i n  
v e n t i l a t o r y  e f f o r t  m ig h t  e x p l a i n  t h e  t r a n s i e n t  i n c r e a s e  i n  t h e  oxygen 
c onsum pt ion  r a t e  a t  t h e  Pc  o f  t h e  s n a i l  i n  F i g .  5A.
The measurement  o f  v e n t i l a t i o n  and e x c u r r e n t  PO2 ga s t r opods i s  
d i f f i c u l t  b e c a u s e  o f  t h e  c o n t i n u a l  m o v em e n t  o f  t h e  s i p h o n  a n d  t h e  
d i f f u s e  n a t u r e  o f  t h e  e x h a l a n t  s t r e a m .  One c a n n o t  p u t  a  r e s p i r a t o r y  mask 
on a  s n a i l  a s  i s  commonly done w i t h  c r a b s  ( S a b o u r i n ,  1984) o r  p l a c e  f l o w  
s e n s o r s  and oxygen e l e c t r o d e s  by a  w e l l - d e f i n e d  e x h a l a n t  s i p h o n ,  a s  has  
b e e n  d o n e  w i t h  b i v a l v e s  ( T a y l o r  a n d  B r a n d ,  1 9 7 5 a ) .  I n  l a r g e r  s n a i l s ,  
t h e s e  t e c h n i c a l  p r o b le m s  a r e  s u r m o u n t a b l e ,  and Mangum and P o l i t e s  (1980)
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w e r e  a b l e  t o  m e a s u r e  v e n t i l a t i o n  and  t h e  P02 e x h a l a n t  c u r r e n t  i n
t h e  w h e l k  B u s y c o n  c a n a  l i e u  l a t u m  u n d e r  d e c l i n i n g  o x y g e n  t e n s i o n .  II. 
c a n a l  l e u  l a t u m  i s  a  v e r y  l a r g e  s n a i l ,  t h e  d r y  s o f t  t i s s u e  w e i g h t  o f  
a d u l t s  r e a c h i n g  20 grams o r  more a s  compared  t o  T h a i s  haemas toma,  where 
t h e  d r y  w e i g h t  o f  t h e  s o f t  t i s s u e s  o f  a  l a r g e  I n d i v i d u a l  may b e  3 - 4  g .  
Oxygen co n s u m p t io n  i n  B. c a n a l l e u l a t u m  i s  r e g u l a t e d  b e tw e en  40 and 120 
mm O2 a n d  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  PO2 on  e ^ -bher  s i d e  o f  t h a t  r a n g e .  The 
c h a n g e s  i n  oxygen  c o n s u m p t io n  a r e  r e f l e c t e d  i n  t h e  v e n t i l a t i o n  r a t e  and 
p e r c e n t  oxygen  e x t r a c t i o n .  As t h e  oxygen  c o n s u m p t io n  r a t e  d e c l i n e s  w i t h  
d e c l i n i n g  P02 from 150 t o  120 ram 0 2 v e n t i l a t i o n  and  p e r c e n t  e x t r a c t i o n  
b o t h  d e c l i n e .  As t h e  PO2 c o n t i n u e s  t o  d e c l i n e ,  t h e  p e r c e n t a g e  o f  oxygen  
e x t r a c t e d  f rom  t h e  v e n t i l a t o r y  c u r r e n t  r i s e s  c o n c u r r e n t  w i t h  a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  v e n t i l a t i o n  r a t e ,  h a v i n g  t h e  e f f e c t  o f  m a i n t a i n i n g  t h e  o v e r a l l  
r a t e  o f  oxygen  c o n s u m p t io n  c o n s t a n t  (Mangum an d  P o l i t e s ,  1980) .
Among t h e  f a c t o r s  t h a t  h a v e  b e e n  s h o w n  t o  a f f e c t  o x y r e g u l a t o r y  
a b i l i t y  i n  m o l l u s c s  a r e  t e m p e r a t u r e ,  s a l i n i t y ,  and  s i z e  ( H e r r e i d ,  1980) .  
Many a u t h o r s  h a v e  f o u n d  t h a t  w i t h i n  a  s p e c i e s  l a r g e  i n d i v i d u a l s  a r e  
b e t t e r  r e g u l a t o r s  t h a n  a r e  s m a l l  i n d i v i d u a l s  (Bayne,  1971;  Famme, 1980; 
Murdoch and  Shumway, 1980; T a y l o r  and  B rand ,  1975a ,b ) .  T h i s  r e l a t i o n s h i p  
c a n n o t  be made f o r  t h i s  s e t  o f  e x p e r i m e n t s  w i t h  T. haemastoma s i n c e  t h e  
s n a i l s  u s e d  f o r  t h e  d e c l i n i n g  oxygen  t e n s i o n  e x p e r i m e n t s  were  s e l e c t e d  
f o r  a  u n i f o r m ,  l a r g e  s i z e .
The  l o w e r  m ean  v a l u e  f o r  a t  2 0 °  t h a n  a t  3 0 °  ( T a b l e  I I )
i n d i c a t e s  t h a t  T. h a e m a s t o m a  i s  b e t t e r  a b l e  t o  r e g u l a t e  i t s  o x y g e n  
c o n s u m p t i o n  a t  20°C  t h a n  a t  3 0 ° C ,  w h e r e  i t  i s  u n d e r  a  s l i g h t  d e g r e e  o f  
h e a t  s t r e s s  ( S t i c k l e ,  1985) .  The a v e r a g e  B2 v a l u e s  o f  T. haemastoma a t  
10°C  a r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f r o m  z e r o ,  i n d i c a t i n g  m i n i m a l  
o x y r e g u l a t i o n .  The oxygen  t e n s i o n - o x y g e n  c o n s u m p t io n  c u r v e  a t  10° has  a
2 2
s l o p e  o f  0 .1 2  p i  * g  d r y  w e i g h t - 1  * h r - 1  * mm 0 2_1 f o r  n e a r l y  t h e  e n t i r e  
r an g e  o f  P02 ( F ig .  6C), w h ic h ,  a l o n g  w i t h  t h e  low v a l u e  o f  ( T a b l e
I I )  i n d i c a t e s  e x c e l l e n t  r e g u l a t i o n .
At  2 0 ° C ,  b o t h  K j / K 2 a n d  B2 i n d i c a t e  b e t t e r  o x y r e g u l a t i o n  i n  _T. 
h a e m a s t o m a  a t  10 a n d  3 0 ° / o o S  t h a n  a t  2 0 ° / o o S  ( T a b l e  I I ) .  I n  t h e  m a r i n e  
p u l m o n a t e  Am phibo la  c r e n a t a ,  w h ich  o c c u r s  i n  s a l i n i t i e s  b e tw e en  f r e s h  
w a t e r  and  4 0 ° / o o S ,  K | / K 2 1 s  l o w e s t  and  B2 i s  t h e  most  n e g a t i v e  be tw e en  0 
and  2 5° /ooS  I n d i c a t i n g  t h e  b e s t  o x y r e g u l a t i o n  a t  t h e  l o w e s t  s a l i n i t i e s  
(Shumway, 1981) . I n  c o n t r a s t ,  t h e  o x y r e g u l a t o r y  a b i l i t y  o f  t h e  b i v a l v e s  
A n a d r a  g r a n o s a  a n d  G e l o n i a  c e y l o n i c a  w e r e  r e d u c e d  a t  t h e  l o w e r  e n d  o f  
t h e i r  s a l i n i t y  r a n g e s  (Bayne,  1973) .
I t  s h o u l d  b e  k e p t  i n  m in d  t h a t  t h e  t e r m s  " o x y r e g u l a t i o n "  a n d  
" o x y c o n f o r m i ty "  do n o t  d e s c r i b e  a  d ic h o to m y ,  b u t  r a t h e r  t h e  two e x t r e m e s  
o f  a  c o n t i n u u m  (Mangum a n d  v a n  W i n k l e ,  1 9 7 5 ) ,  a n d  t h a t  t h e  two 
o x y r e g u l a t i o n  i n d i c e s ,  Kj / K 2 a n d  B2 a r e  o n l y  m a t h e m a t i c a l  c o n s t r u c t s  
t h a t  i n d i c a t e  a p p r o x i m a t e l y  where  an  a n i m a l ' s  r e s p o n s e  p a t t e r n  l i e s  on 
t h a t  c o n t i n u u m .  E a c h  i n d e x  a p p e a r s  t o  h a v e  v a l i d i t y ,  a n d  h a s  b e e n  
c a l c u l a t e d  f o r  s e v e r a l  m o l l u s c a n  s p e c i e s  ( T a b l e  V ) .  O n l y  r a r e l y ,  
h o w e v e r ,  h a v e  b o t h  i n d i c e s  b e e n  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  sam e  d e c l i n i n g  
oxygen  t e n s i o n  e x p e r i m e n t s  a s  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s .  The f a i l u r e  o f  t h e s e  
o x y r e g u l a t i o n  i n d i c e s  t o  show s t r o n g  c o r r e l a t i o n s  i n  t h i s  s t u d y  d i c t a t e s  
t h a t  c a r e  m u s t  b e  u s e d  i n  t h e i r  i n t e r p r e t a t i o n .  I n  some  s p e c i e s ,  t h e  
o x y g e n  c o n s u m p t i o n  r a t e  u n d e r  d e c l i n i n g  P 0 2  <loes n o t  f o l l o w  a  s i m p l e  
c o n v e x  c u r v e  a s  i s  a s s u m e d  f o r  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  P c ,  a n d  B2.
S o m e t i m e s ,  a s  w i t h  B u s y c o n  c a n a l i c u l a t u m , a  r e g i o n  o f  s t r o n g  
o x y r e g u l a t i o n  w i l l  b e  " s a n d w i c h e d "  i n  b e t w e e n  t w o  r e g i o n s  o f  
o x y c o n f o r m i t y  (Mangum and P o l i t e s ,  1980) .  Whenever  t h e  a c t u a l  r e s p o n s e  
o f  t h e  r e s p i r a t i o n  r a t e  t o  d e c l i n i n g  oxyge n  t e n s i o n  d e p a r t s  s u f f i c i e n t l y
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f r o m  t h e  i n i t i a l  a s s u m p t i o n s  o f  t h e  m o d e l  t h a t  t h e  i n d e x  i s  b a s e d  o n ,  
t h e  c a l c u l a t e d  r e s u l t  w i l l  be m e a n i n g l e s s  ( v a n  W in k le  and  Mangum, 1975).
The  o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  e n z y m e s  a r e  f u n c t i o n a l l y  e q u i v a l e n t  t o  
l a c t a t e  d e h y d r o g e n a s e ,  a n a e r o b i c a l l y  c o n d e n s i n g  a n  a m i n o  a c i d  w i t h  
p y r u v a t e  t o  p r o d u c e  a n  o p i n e  compound w h i l e  o x i d i z i n g  NADH ( L i v i n g s t o n e ,  
1 9 8 3 ) .  T h e i r  o c c u r r e n c e  i s  e x t r e m e l y  w i d e s p r e a d  t h r o u g h o u t  t h e  a n i m a l  
k ingdom ( L i v i n g s t o n e ,  et_ a l . , 1983) .  S t r o m b i n e ,  t h e  c o n d e n s a t i o n  p r o d u c t  
o f  g l y c i n e  a n d  p y r u v a t e ,  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  t o  a c c u m u l a t e  i n  t h e  
p o s t e r i o r  a d d u c t o r  m u s c l e  o f  M y t i l u s  e d u l i s  d u r i n g  a i r  e x p o s u r e  (de  
Zwaan a n d  Z u r b u r g ,  1 9 8 1 ) ,  a n d  i n  t h e  a d d u c t o r  m u s c l e  o f  C r a s s o s t r e a  
v i r g i n i c a  e x p o s e d  t o  a n o x i a  ( E b e r l e e ,  e t  a l . ,  1 9 8 3 ) ,  a l t h o u g h  i n  b o t h  
c a s e s  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  s t r o m b i n e  was l e s s  t h a n  t h a t  
o f  a l a n i n e ,  i n d i c a t i n g  t h a t  t h e  o p i n e  p a t h w a y  i s  q u a n t i t a t i v e l y  l e s s  
i m p o r t a n t  d u r i n g  a n a e r o b i o s i s  t h a n  t h e  a l a n i n e  p a t h w a y .  T h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  s t r o m b i n e  c o n t i n u e d  t o  i n c r e a s e  i n  M. e d u l i s  (de  Zwaan 
a n d  Z u r b u r g ,  1 9 8 1 )  a n d  C. v i r g i n i c a  ( E b e r l e e  e t  a l . ,  1 9 8 3 )  a d d u c t o r  
m u s c l e  d u r i n g  r e c o v e r y  b e f o r e  r e t u r n i n g  t o  c o n t r o l  l e v e l s .  S i m i l a r l y ,  
a l a n o p i n e  a c c u m u l a t e d  i n  t h e  a d d u c t o r  m u s c l e  o f  M o d i o l u s  s q u a m o s u s  
d u r i n g  a i r  e x p o s u r e ,  a n d  a f t e r  a  b r i e f  d r o p  a t  t h e  o n s e t  o f  r e c o v e r y ,  
c o n t i n u e d  t o  a c c u m u l a t e  f o r  s i x  h o u r s  o f  a  t w e l v e  h o u r  r e c o v e r y  p e r i o d  
( N i c c h i t t a  a n d  E l l i n g t o n ,  1 9 8 3 ) .  C o n t i n u e d  u s e  o f  a n a e r o b i c  p a t h w a y s  
d u r i n g  a e r o b i c  r e c o v e r y  h a s  b e e n  h y p o t h e s i z e d  by de  Zwaan et_ a l .  (1983)  
t o  s u p p l e m e n t  a e r o b i c  pa th w a y s  d u r i n g  t h e  r e p l e n i s h m e n t  o f  t h e  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e  p o o l  when ATP r e q u i r e m e n t s  a r e  h i g h .
A l t h o u g h  o c t o p i n e ,  a l a n o p i n e ,  and s t r o m b i n e  were  n o t  a s s a y e d  f o r ,  
some p r e l i m i n a r y  h y p o t h e s e s  may be  drawn r e g a r d i n g  t h e  p o s s i b l e  u s e  o f  
t h e s e  m o l e c u l e s  d u r i n g  e x p o s u r e  t o  h y p o x i a  o r  a n o x i a  I n  T. haemastoma.  
F i r s t l y ,  u n l i k e  T h a i s  l a p l l l u s ,  w h i c h  h a s  a  v e r y  h i g h  o c t o p i n e
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d e h y d r o g e n a s e  a c t i v i t y  ( L i v i n g s t o n e ,  1 9 8 2 ) ,  t h e  a b s e n c e  o f  a n y  
d e t e c t a b l e  o c t o p i n e  d e h y d ro g e n a s e  a c t i v i t y  i n  haemastoma ( T a b l e  I I I )  
r u l e s  o u t  o c t o p i n e  a s  a  m e t a b o l i t e  d u r i n g  e i t h e r  a n o x i a  o r  a  s u b s e q u e n t  
r e c o v e r y  p e r i o d .  S e c o n d l y ,  s i n c e  t h e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  o p i n e  
d e h y d r o g e n a s e s  a r e  t h e  same i n  s n a i l s  t h a t  h a v e  b e e n  e x p o s e d  t o  low  
o x y g e n  l e v e l s  f o r  28 d a y s  a s  i n  s n a i l s  m a i n t a i n e d  f o r  28 d a y s  a t  
nor raox ia ,  ( T a b l e  I I I )  i t  i s  u n l i k e l y  t h a t  t h e  s y n t h e s i s  o f  t h e s e  enzymes 
i s  i n d u c e d  a s  a r e s p o n s e  t o  c h r o n i c  h y p o x i a .  T h i r d l y ,  t h e  t r a n s i e n t  
i n c r e a s e  i n  a l a n o p i n e  d e h y d ro g e n a s e  a c t i v i t y  on t h e  f i r s t  day o f  a n o x i a  
( F i g .  11)  s u g g e s t s  t h a t  a l a n o p i n e  I s  b e i n g  p r o d u c e d  d u r i n g  t h e  
t r a n s i t i o n  f r o m  t h e  u s e  o f  a e r o b i c  t o  a n a e r o b i c  m e t a b o l i c  p a t h w a y s .  
A l a n i n e ,  t h e  amino a c i d  s u b s t r a t e  o f  a l a n o p i n e  d e h y d ro g e n a s e ,  i s  a  m a jo r  
e n d  p r o d u c t  o f  a n a e r o b i c  m e t a b o l i s m  i n  h a e m a s t o m a  ( E l l i n g t o n ,  
p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  I f ,  i n  f a c t ,  t h e  a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  
p a t h w a y  i s  a c t i v a t e d  d u r i n g  t h e  o n s e t  o f  h y p o x i a ,  I t  may be  one  o f  t h e  
mechanisms by which  T. haemastoma i s  a b l e  t o  s u c c e s s f u l l y  cope w i t h  t h e  
l a r g e  d i u r n a l  f l u x e s  I n  PO2 t l *at c h a r a c t e r i z e  I t s  e n v i r o n m e n t  d u r i n g  t h e  
s p r i n g  a n d  summer.  S i n c e  t h e  d e t e c t i o n  o f  a n  enzym e  a c t i v i t y  i n  v i t r o  
does  n o t  v e r i f y  i t s  r o l e  i n  v i v o ,  t h e s e  h y p o t h e s e s  r em a in  t o  be v e r i f i e d  
e x p e r i m e n t a l l y  f o r  T.haemastoma.
A l t h o u g h  t h e  a d e n y l a t e  e n e rg y  c h a r g e  h a s  n o t  f u l f i l l e d  i t s  e a r l y  
p r o m i s e  a s  a n  a b s o l u t e  q u a n t i t a t i v e  I n d i c a t o r  o f  s t r e s s  ( I v a n o v i c i ,  
1 9 7 9 ) ,  i t  i s  s t i l l  u s e f u l  q u a n t i t a t i v e l y  f o r  I n t r a s p e c i f i c  an d  
q u a l i t a t i v e l y  f o r  i n t e r s p e c i f i c  c o m p a r i s o n s  when c o u p l e d  w i t h  know ledge  
o f  m u s c l e  p h o s p h a g e n  c o n c e n t r a t i o n s .  T h a t  T. h a e m a s t o m a  i s  s l i g h t l y  
s t r e s s e d  by m i l d  h y p o x i a  i s  e v i d e n t  f r o m  t h e  d e c l i n e  i n  e n e r g y  c h a r g e  
f r o m  0 .86  i n  s n a i l s  r e m a i n i n g  a t  100% o x y g e n  s a t u r a t i o n  t o  0 .72  i n  
s n a i l s  e x p o s e d  t o  67% o x y g e n  s a t u r a t i o n  f o r  28 d a y s  ( F i g  8 ) .  Use o f
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e n e r g y  c h a r g e  a l o n e  c a n  b e  d e c e i v i n g .  When o x y g e n  s a t u r a t i o n  i s  l e s s  
t h a n  100%, t h e r e  i s  n o t  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  e i t h e r  t h e  
c o n c e n t r a t i o n s  o f  a d e n y l a t e  p h o s p h a t e s  o r  i n  t h e  a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  
( F i g .  7 )  w h i c h  w o u l d  s u g g e s t  t h a t  t h e r e  i s  no  d i f f e r e n c e  i n  t h e  
m a g n i t u d e  o f  s t r e s s  i n c u r r e d  by  s n a i l s  e x p o s e d  t o  s e v e r a l  p a r t i a l  
p r e s s u r e s  o f  d i s s o l v e d  oxygen.  Use o f  t h e  a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  a s  a 
s t r e s s  i n d e x  i s  m i s l e a d i n g  w i t h o u t  c o n c u r r e n t  k n o w l e d g e  o f  t h e  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  m u s c l e  p h o s p h a g e n .  T h e r e  i s  a  s i g n i f i c a n t  59% 
d e c r e a s e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  b e tw e en  67 and 33% 
oxygen  s a t u r a t i o n  w h ic h  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  s n a i l s  a r e  a t  a  l o w e r  e n e rg y  
l e v e l  i n  t h e  more h y p o x i c  c o n d i t i o n .
I n  s n a i l s  e x p o s e d  t o  a n o x i a  ( < 5 - 8  mm O2 ) t h e  d e c l i n e  i n  e n e r g y  
c h a r g e  and  a r g i n i n e  p h o s p h a t e  c o n c e n t r a t i o n s  o c c u r r e d  w i t h i n  one day ,  an 
i d e n t i c a l  r e s p o n s e  a s  o b s e r v e d  i n  t h e  w h e l k ,  N a s s a  m u t a b i l i s  (Gade, e t  
a l . ,  1 9 8 4 )  t h e  m u s s e l  M y t i l u s  e d u l i s  ( E b b e r i n k  a n d  d e  Z w a a n ,  1980 ;  
W i j s m a n ,  1 9 7 6 ) ,  t h e  c o c k l e ,  C a r d i u m  t u b e r c u l a t u m  ( G a d e ,  1 9 8 0 ) ,  t h e  
anemone Bunodosoma c a v e r n a t a  ( E l l i n g t o n ,  1 9 8 1 )  a n d  o t h e r s  ( T a b l e  V I ) .  
D u r i n g  t h i s  i n i t i a l  e x p o s u r e  t o  a n o x i a ,  m e t a b o l i s m  i s  c h a n g i n g  f r o m  
d e p e n d e n c e  on  h i g h  o u t p u t  a e r o b i c  p a t h w a y  t o  l o w  o u t p u t  a n a e r o b i c  
pa thw a ys  (de Zwaan, 1977;  Gade, 1983) .  E v i d e n t l y  t h i s  t r a n s i t i o n  t a k e s  
some t i m e ,  b e c a u s e  ATP l e v e l s  a r e  m a i n t a i n e d  a t  t h e  e x p e n s e  o f  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e .  A r g i n i n e  p h o s p h a t e  i s  t h e  p r i m a r y  s o u r c e  o f  h i g h - e n e r g y  
p h o s p h a t e  d u r i n g  m u s c u l a r  a c t i v i t y  i n  m o l l u s c s  (Gade, 1980;  G r i e s h a b e r ,  
1 9 7 8 ) .  The  e x t r e m e l y  l o w  l e v e l  o f  m o t o r  a c t i v i t y  i n  T. h a e m a s t o m a  a t  
v e r y  l o w  o x y g e n  t e n s i o n s  may b e  r e l a t e d  t o  t h e  d e p l e t i o n  o f  t h e  
p h o s p h a g e n  p o o l .
The e n e rg y  c h a r g e  i n  f o o t  t i s s u e  o f  T. haemas toma a f t e r  one day o f  
a n o x i a  was 0 .58,  a  28% d e c l i n e  f rom  t h e  c o n t r o l  w h i l e  a r g i n i n e  p h o s p h a t e
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c o n c e n t r a t i o n  had f a l l e n  by 95%. I n  c o n t r a s t ,  i n  s n a i l s  exposed  t o  10% 
o x y g e n  s a t u r a t i o n  f o r  28 d a y s ,  e n e r g y  c h a r g e  h a d  d e c l i n e d  by 20% a n d  
a r g i n i n e  p h o s p h a te  c o n c e n t r a t i o n  by o n l y  54%. The t h r e s h o l d  be tween  t h e  
z o n e  o f  c a p a c i t y  a d a p t a t i o n  ( t h e  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  w h e r e  t h e  
a n i m a l  can  s u r v i v e  i n d e f i n i t e l y )  and t h e  zone o f  r e s i s t a n c e  a d a p t a t i o n  
(where,  u n l e s s  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  change  f o r  t h e  b e t t e r ,  d e a t h  i s  
i n e v i t a b l e )  ( V e rn b e r g  and V e r n b e rg ,  1972) can  be b e t t e r  p r e d i c t e d  by a 
s i g n i f i c a n t  d e c l i n e  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  p h o s p h a g e n ,  a r g i n i n e  
p h o s p h a t e ,  t h a n  by a  d e c l i n e  i n  t h e  a d e n y l a t e  e n e r g y  c h a r g e  i n  f o o t  
t i s s u e  o f  T. haemastoma.
A t e m p o r a r y  p e r i o d  o f  a n o x i a  o r  h y p o x i a  o f t e n  r e s u l t s  i n  a 
t r a n s i e n t  I n c r e a s e  i n  b o t h  t h e  a e r o b i c  r e s p i r a t i o n  r a t e  a n d  d e g r e e  o f  
o x y r e g u l a t i o n  d u r i n g  t h e  r e c o v e r y  p e r i o d  ( H e r r e i d ,  1980).  Both l e n g t h  
and i n t e n s i t y  o f  h y p o x ia  e x p o s u r e  a r e  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  m agn i tude  o f  
i n c r e a s e  i n  oxygen c onsum pt ion  and o x y r e g u l a t i o n  r e l a t i v e  t o  t h e  p r e -  
e x p o s u r e  s t a t e  (Shumway,  1981;  B a yne  a n d  L i v i n g s t o n e ,  1 9 7 7 ) .  The 
p r e s e n c e  o f  a n  e l e v a t e d  r a t e  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  a f t e r  a n o x i a  an d  
i n c r e a s e d  e v i d e n c e  o f  o x y r e g u l a t i o n  i s  most  pronounced  i n  a n i m a l s  l i v i n g  
i n  m i c r o h a b i t a t s  r e g u l a r l y  exposed  t o  h y p o x ic  c o n d i t i o n s  (McMahon and 
R u s s e l 1 - H u n t e r ,  1978). H i g h e r  t h a n  n o r m a l  oxygen consum pt ion  r a t e s  a f t e r  
a  h y p o x i c  e p i s o d e  h a v e  b e e n  c o m p a r e d  t o  t h e  c l a s s i c a l  o x y g e n  d e b t  
( H e r r e i d ,  1 9 8 0 ) ,  w h e r e  t h e  i n c r e a s e d  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  i s  u s e d  t o  
m e t a b o l i z e  t h e  a c c u m u l a t e d  e n d  p r o d u c t s  o f  a n a e r o b i o s i s .  I f  s u c h  a n  
o x y g e n  d e b t  i s  p r e s e n t  i n  T. h a e m a s t o m a  a f t e r  s h o r t  t e r m  e x p o s u r e  t o  
a n o x i a  i t  would  I n d i c a t e  t h a t  t h e  r e s p o n s e s  t o  a c u t e  and c h r o n i c  hypox ia  
a r e  v e r y  d i f f e r e n t .  I t  w o u l d  be u s e f u l  t o  d e t e r m i n e  i f  jC. h a e m a s to m a  
i n c u r s  a n  o x y g e n  d e b t  a f t e r  a c u t e  h y p o x i a ,  an d  i f  s o ,  i f  i t  i s  
a s s o c i a t e d  w i t h  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  a l a n o p i n e  o r  s t r o m b i n e  d u r i n g  t h e
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r e c o v e r y  p h a s e .  B e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  o y s t e r  d r i l l s  r e s p o n s e  t o  
s h o r t  t e rm  a n o x i a  wou ld  be g a i n e d  by a  f i n e  t u n i n g  o f  t h e  t im e  c o u r s e  o f  
change  i n  t i s s u e  a r g i n i n e  p h o s p h a te  c o n c e n t r a t i o n  and a d e n y l a t e  e n e rg y  
c h a r g e  and t h e  r e c o v e r y  o f  t h e s e  p a r a m e t e r s  d u r i n g  r e - e x p o s u r e  o f  o y s t e r  
d r i l l s  t o  normoxic  c o n d i t i o n s .
I t  has  been  e s t a b l i s h e d  t h a t  T h a i s  haemastoma i s  v e r y  t o l e r a n t  t o  
l o w  o x y g e n  c o n d i t i o n s  w i t h i n  i t s  n o r m a l  r a n g e  o f  t e m p e r a t u r e s  and  
s a l i n i t i e s .  At  20 a n d  30°c  t h e  p a t t e r n  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  w i t h  
d e c l i n i n g  PO2 * s  v a r i a b l e ,  b u t  m o s t  i n d i v i d u a l s  t e n d  t o  b e  
o x y c o n f o r m e r s .  At  1 0 °c ,  t h e  a e r o b i c  r e s p i r a t i o n  r a t e  i s  e x t r e m e l y  low  
( 1 0 0  j i l  O2 * g  d r y  w e i g h t - * • h r - * ) ,  b u t  i s  c o n s t a n t  o v e r  t h e  PO2 r a n g e  
o f  2 0 -14 0  mm 0£  r e f l e c t i n g  t h e  t o r p i d  s t a t e  o f  t h e  s n a i l  a t  low  
t e m p e r a t u r e s .
A l t h o u g h  T. h a e m a s t o m a  s u r v i v e s  f o r  28 d a y s  a t  33% o f  o x y g e n  
s a t u r a t i o n ,  t h e  a n i m a l s  do n o t  show a c c l i m a t i o n  o f  t h e  a e r o b i c  m e t a b o l i c  
r a t e  d u r i n g  h y p o x i a .  F i n a l l y ,  t h e  o p i n e  d e h y d r o g e n a s e  p a t h w a y  i s  
p r o b a b l y  n o t  b e i n g  u s e d  t o  m a i n t a i n  ATP p r o d u c t i o n  d u r i n g  c h r o n i c  
h y p o x i a ,  b u t  may be  a c t i v e  d u r i n g  t h e  i n i t i a l  t r a n s i t i o n  t o  a n a e r o b i c  
m e t a b o l i s m  a t  t h e  o n s e t  o f  h y p o x i c  s t r e s s .
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TABLE I
Mean w eekly w ater q u a lity  v a r ia b le s  fo r  th e  30°C -30°/ooS b loassay experim ent. 
V alues are  running means from day 0 up through the In d icated  day. U nderlined  
v a lu es for  ammonia and pH are  th e  extrem es recorded . These are r e p r e se n ta tiv e  
o f  the com plete s e t  o f  hypoxia to le r a n c e  experim ents.
Target
P02 0-7
P02 (mm 02 )
Day
0 -1 4  0-21 0 -28
0 8 9 8 8
16 18 18 21 21
53 56 52 47 46
107 92 93 94 96






0 7 22 18 18
16 5 9 7 8
53 23 17 13 11
107 TS 13 11 10







0 7 .9 7 .9 7 .8 7 .7
18 7 .8 7 .8 7 .9 7 .8
53 7 .6 7 .5 7 .5 7 .5
107 7 .6 7 .6 7 .6 7 .5
156 7 .6 7 .5 7 .5 7 .4
3B
TABLE XI
In d ices o f o x y reg u la tio n  In Thale haenastoaa exposed to  a cu te ly  d e c lin in g  
oxygen te n s io n . Pc, the c r i t i c a l  oxygen te n s io n , was ca lc u la te d  fron the 
breakpoint o f  th e  curve r e la t in g  PO2  t o  oxygen consumption as ca lcu la ted  fron  
the I t e r a t iv e  p a r t ia l  r e g r e ss io n  tech n iq u e . B2 x 10"* la  the quadratic  
c o e f f ic ie n t  r e la t in g  stan d ard ized  oxygen consum ption to  POj (Mangum and van 
W inkle, 1973 ). Kj/Kp 18 c a lc u la te d  a s the s lo p e  d iv id ed  by the y - ln te r c e p t  of 
the lln e a r -tr a n s fo r n e d  hyperbola r e la t in g  w e ig h t - s p e c if ic  oxygen consumption to  
PO2  (Bayne, 1971). Data are g iv en  a s x + S .E ., n«10.
TEMP. INDEX SALINITY (^ooS)
° 0 ___ ~  10 20 30
"10 PC 99 + 13 86 + 16 95 + 15
B2 -0 .0 2 2  + 0 .0 2 2 -0 .0 3 2  + 0 .022 0 .010  + 0 .016
Kt /K2 17 + 5 25 + 10 34 + 6
20 Pc 57 + 5 50 + 5 60 + 9
B2 -0 .1 0 0  + 0 .0 1 6 -0 .0 4 7  + 0 .007 -0 .0 7 3  + 0 .015
Kj/Kz 43 + 6 B2 + 13 41 + 8
30 Pc 50 + 7 55 + 5 59 + 7
B2 -0 .0 6 9  + 0 .0 1 0 -0 .0 4 3  + 0 .007 -0 .0 7 3  + 0 .0 1 0
k i / k2 62 + 10 95 + 12 99 + 15
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TABLE II I
A c t iv i t ie s  (pm olen'g wet t lsa u e " l* n in _ l )  o f  the pyruvate oxldoreductase enzymes 
In fo o t t i s s u e  o f T hais haemastoma exposed to  hypoxia a t  30° and 3 0 ° /° °  fo r  28
days (x  +_ S .E . , n -5)
Enzyme Z Oxygen S atu ra tion
100 67 33
L acta te  Dehydrogenase 2 .0 8  + 0 .1 3 1 .95  + 0 .2 3 1 .95 + 0 .1 6
O ctopine Dehydrogenase 0 .0 2  + 0 .0 2 0 0
A lanopine Dehydrogenase 6 .7 3  + 1 .34 7 .59  + 0 .8 6 4 .2 6  + 0 .7 3
Strombine Dehydrogenase 2 .00  + 0 .2 4 1.57 + 0 .3 2 1.31 + 0 .16
TABLE IV
Time Co SOX m o rta lity  (LT-50) in  marine m olluscs subjected  to  anoxia .
Temperature 




L itto r in a  l i t t o r e a 10 15 Theede e t  a l . ,  1969
L itto r in a  s a x a t l l l s 10 6 H 11 II H
Nasaarlus o b so le tu s 22 9 Kashins 6 Hangua, 1971
HassariuB t r iv i t t a t u s 22 9 a M ii
Thais haemastoma 10 22 T his study
■ ii"  —i f 20 18 TT II
11 it 30 12 II t|
B ivalves
Cardlum edule 10 4 Theede e t  a t . ,  1969
C rasaostrea v ir g in ic a 5 >40 Dunnlngton, 1968
10-15 20-25 ii tirt n 15-20 10-15 ir Ifrt ii 25 5 ii tr
Craaaostrea v lrR la tca 10 35 S t ic k le  6 Kapper, unpublished data
II ir 20 20 t« n ir n
II II 30 7 H H ti ii
Cyprina ls la n d lc a 10 55 Theede e t  a l . ,  1969
M ulinia la t e r a l i s 10 11 Shuavay e t  a l . ,  1983
ii -----n ■ 20 4-8 II if "TT it
ii ii 30 2 II I! M ti
Mya arenarla 10 21 Theede e t  a l . ,  1969
M ytilu6 e d u lis 10 35 ti tt m  n
S crob lcu lar la  plana 10 21-25 ti tr tt H
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TABLE V
V alues o f  the u xy reg u la tlo n  In d ice s  B2 and Kj / k2 In ta r ln e  t o U u s c s .
S p ec ie s
Gastropoda 
A c t a  te a tu d ln a lls  
Aaphlbola crenata  
C repldula fo r n ic a te  
Lacuna v ln c ta  
L ltto r ln a  l l t t o r e a  
L ltto r ln a  ob tu sata
L ltto r ln a  a a x a t l l l s  
W ltr e lla  lunata  
Thais h aeaasto ta  (1 0 °)  
( 20°)  
(3 0 °)  
U roaalplnx c ln ere a
B iv a lv es
Anadra granges <33°/oo)
" " (20°/oo)
C hlatys d e l lc a tu la  
Corblcu’la  f lu a ln e a  
C crastoderta  ed u le  
C rassostrea  v lr g ln lc a  
G elonla  c e y lo n lc a  (3 3 ° /o o )
" " (20°/«O
Hacota b a lth lca  
Hod1o lu s  d ea ia su s  
H u lln la  la t e r a l i s  (1 0 ° )  
h (20o }
» « f30oj
H ytllu a  ca llfo rn la n u a  
H y tllu s  e d u lls  (3 0 ° /o o )
M " (20%>°)
H ytllu a  e d u lls  (152
B2
-0 .8 1 8 0
-0 .0 4 9 7
-0 .0 8 6 8
-0 .0 6 0 3
-0 .0 4 0 3
-0 .0 5 1 3
-0 .0 5 0 3
-0 .0 3 2 0  to  +0.0100  
-0 .0 4 6 6  to  -0 .1001  
-0 .0 4 2 8  to  -0 .0 7 3 4  
-0 .1 1 8 0
-0 .0 0 9 7  to  +0.0575  
-0 .0 4 0 0  to  -0 .0 7 5 6  
-0 .1 2 6 0  to  -0 .2 5 2 0
Kucula turglda  
Kangla cuneaca 




















HcKahon 6 R u saell-H u nter, 1978
Shuaway, 1981
Newell e £  a l . , 1978
HcHahon 6 R u saell-H un ter, 1978
This study
Hangu* & van W inkle, 1973
Bagne, 1973
Hackay 4 Shuaway, 1980 
HcHahon, 1979 
HcHahon 6 W ilson , 1981 
Shutway 6 Koehn, 1982 
Bayne, 1973
-0 .0 1 0 6 t o + 0 .0489 HcHahon 6 W ilson , 1981
-0 .2 2 8 0 Mangua 6 van W inkle, 1973
-0 .1 8 3 4 to -0 .0 7 3 5 Shutway, 1983
-0 .1 2 0 0 to -0 .0 4 3 5 *9 n
-0 .0 0 1 7 to -0 .0 0 2 6
63
m n
Bayne e t  a l - , 1976
65 Bayne* 1973
160
-0 .0 4 2 3 Bayne & L ivingstone* 1977
-0 .0 6 5 H *1 II
-0 .1 1 9 n t» tt
-0 .2 7 9 5 ii li tt
-0 .0 2 3 4 to +0.0754 W ilson & Davis* 1984
-0 .0 6 9 5 Hangun 6 van Winkle* 1973
-0 .0 4 1 2 to +0.0062 HcHahon t  W ilson , 1981
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TABUS IX
A denylate energy charge (EC) In various narlne tn verteb ra tee  under co n tro l and
•treeeed  condition*
*• Control S tressed
Specie* S tressor T issue EC EC Kefarenc*
Gastropods
Haaaa a u ta b lll* anoxia fo o t 0 .88 0 .7 4 Cade e t  a l . ,  1984
Pyrazua ebenlnus low s a l in i t y e n tir e 0.88 0.61 Rainer e t  a l . ,  1979
Thai* haenastoaa anoxia fo o t 0 .80 0 .5 0 This study
B ivalves
Anadra trap ez ia low s a l in i t y P.A.H. 0 .8 5 0 .6 9 Rainer e t  a l . , 1979
Cardlua tuberculatun anoxia foo t 0 .9 3 0.91 Gade, 1980
Chlanys op ercu lar ls ■ w in in g adductor 0 .93 0 .42 G rlesh ab er ,11978
C eukensla  d e a ls s a a ir  ex p o su re P.A.H. 0 .7 5 0.75 H lc c h lt t a  6 E l l in g t o n ,  1983
H ytllu s e d u lls a ir  exposure e n t ir e 0 .8 5 0 .76 W ljsaan, 1976
ii ii“ a n o x ia P.A.H 0 .9 2 0 .56 E bberlnk 6 de Zwaan, 1980
Hodlolu* aquaaosua a ir  exposure P.A.H. 0 .80 0 .50 H lcch ltta  6 E llin g to n , 1983
Sacco*tree low s a l in i t y P.A.H. 0 .7 6 0 .5 3 Rainer e t  a l . , 1979
■ erc la ll*
C oelenterata  
Bunodoioaa 
cave m a te
anoxia e n tir e E llin g to n , 1981




Diagram o f  t h e  h y p o x ia  b lo a s s a y  sy s te m  show ing p a th  o f  w a te r  th ro u g h  
f i l t e r  u n i t ,  pump, e x p o s u r e  t a n k ,  a n d  a q u a r i u m ;  a n d  g a s  m ix e r  
c o n n e c te d  t o  a q u a r iu m  u n d e r - g r a v e l  f i l t e r .
95% c o n f i d e n c e  b a n d s  a r o u n d  LC -90  ( E 3 ) ,  LC -50  (£ 5 3 ) ,  a n d  L C -10  (TTTTTft 
o f  T h a is  haemastoma o v e r  28 d a y s  e x p o s u re  t o  h y p o x ia  a t  10, 20 and 
30°C a n d  10 , 2 0 ,  a n d  3 0 ° / ° ° S .
R a t e s  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  i n  T h a i s  h a e m a s to m a  a c c l i m a t e d  t o  
d i f f e r e n t  t e m p e r a t u r e s ,  ( p i  O2 ’ 8  d r y  w e i g h t - ^*954 • h r - 1 . x+^S.E. 
n = 3 0 ) .
R a t e s  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  ( p i  0 2 • g d r y  w e i g h t - b * h r - 1 , x + S .E . ,  
n - 1 0 )  a t  10 , 2 0 ,  a n d  30°C  a n d  10 , 2 0 ,  a n d  3 0 ° / ° o S  o f  T h a i s
h a e m a s to m a  a f t e r  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  h y p o x i a .  P o i n t s  w i t h i n  
t e m p e r a t u r e - s a l i n i t y  g r o u p s  w i t h  t h e  same l e t t e r s  f ro m  D u n c a n 's  
M u l t i p l e  R ange  t e s t  a r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f ro m  e a c h  
o t h e r .  F o r  1 0 ° ,  b = 1 .0 0 2 4 ,  f o r  2 0 ° ,  b = 0 .640Q , f o r  30°» b=»0.4800.
O xygen  c o n s u m p t i o n  r a t e  ( p i  0 2 • g  d r y  w e i g h t - 1 * h r - 1 ) o f  T h a i s  
h a e m a s t o m a  a s  a f u n c t i o n  o f  a m b i e n t  P 0 2 (mm 0 2 ) f o r  (A) a 
r e l a t i v e l y  good o x y r e g u l a t o r ;  K j / ^ - l S ,  B 2xl03— 0.121, P c -3 1 ;  and 
(B) and a  r e l a t i v e l y  p o o r  o x y r e g u l a t o r ,  K^/K2=140, B2x 103= -0.026, 
Pc=55. T hese  a r e  t y p i c a l  o f  s n a i l s  ru n  a t  20 and 30°c .  (C) T y p ic a l  
c u r v e  r e l a t i n g  oxygen c o n su m p tio n  r a t e  (oxygen consum ption  i n  p l*8  
d r y  w e i g h t - 1 *h r)  a s  a  f u n c t i o n  o f  a m b i e n t  P 0 2 (ram 0 2 ) a t  I0 °C ;  
K1/K2“ b , B 2xl03=0.005, Pc=*134.
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6. R e p r e s e n t a t i v e  r e s p o n s e  o f  o x y g e n  c o n s u m p t i o n  t o  d e c l i n i n g  o x y g e n
t e n s i o n  b e f o r e  . ( #  ) an d  a f t e r  ( ■ )  28 d a y s  e x p o s u r e  t o  53 mm 0£ a t  
30°C a n d  3 0 ° / ° ° S .  The p o i n t s  a r e  s u p e r i m p o s e d  on  e a c h  o t h e r ,  
I n d i c a t i n g  no a c c l i m a t i o n  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  r a t e  c h r o n i c  h y p o x ia .  
T h is  p a t t e r n  was s e e n  I n  8 o u t  o f  10 i n d i v i d u a l s .
7. C o n c e n t r a t i o n s  o f  t o t a l  a d e n y l a t e s ,  ATP, ADP, and AMP i n  f o o t  t i s s u e
( p r a o l e s  * g  w e t  w e i g h t - 1 ) o f  T h a i s  h a e m a s to m a  e x p o s e d  t o  10 , 33 , 
6 7 ,  and  100% o x y g e n  s a t u r a t i o n  a t  30°C  an d  3 0 ° / o o S  f o r  28 d a y s ,  (x  
+ S .E . ,  n = 5 ) .
8. A d e n y la te  e n e rg y  c h a rg e  (AEC) and  a r g i n i n e  p h o s p h a te  c o n c e n t r a t i o n  i n
f o o t  t i s s u e  ( p m o l e s  * g w e t  w e i g h t - 1 ) T h a i s  h a e m a s to m a  e x p o s e d  
t o  10, 3 3 ,  6 7 ,  a n d  100% o x y g e n  s a t u r a t i o n  a t  3 0 ° c  a n d  3 0 ° / o o S  f o r  
28 d a y s .  ( x ^ S .E . ,  n = 5 ) .
9. A d e n y la te  e n e rg y  c h a rg e  (AEC) and a r g i n i n e  p h o s p h a te  c o n c e n t r a t i o n
i n  f o o t  t i s s u e  ( p m o l e s  * g  w e t  w e i g h t - 1 ) o f  T h a i s  h a e m a s to m a
e x p o s e d  t o  a n o x i a  f o r  0 ,  1 ,  2 ,  4 ,  a n d  6 d a y s  a t  30°C a n d  3 0 ° / o o S  
f o r  28 d a y s .  ( x ^ S .E . ,  n = 5 ) .
10. C o n c e n t r a t i o n s  o f  t o t a l  a d e n y l a t e s ,  ATP, ADP, and AMP c o n c e n t r a t i o n
( p m o l e s  * g w e t  w e i g h t - 1 ) I n  f o o t  t i s s u e  o f  T h a i s  h a e m a s to m a
e x p o s e d  t o  a n o x i a  f o r  0 ,  1 ,  2 ,  4 ,  a n d  6 d a y s  a t  3 0 ° c  a n d  3 0 ° / o o S
f o r  28 d a y s .  ( x i ^ . E . ,  n = 5 ) .
11. A c t i v i t i e s  o f  p y r u v a t e  o x i d o r e d u c t a s e  e n z y m e s  ( p m o l e s  • g  w e t
w e i g h t - 1  • m in - 1 ) I n  f o o t  t i s s u e  o f  T h a i s  h a e m a s to m a  a t  3 0 °  and  
3 0 ° / o o  a f t e r  0 ,  1 , 2 ,  4 ,  a n d  6 d a y s  e x p o s u r e  t o  a n o x i a  (<5 mm O2 ) .  
( x ^ S . E . ,  n = 5 ) .  ADH=a l a n o p i n e  d e h y d r o g e n a s e ;  L D H = * la c t a t e  
d e h y d ro g e n a se ;  SD H-strom blne d e h y d ro g e n a se .
F i g .  1 .
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